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In Deutschland sind die Stieleiche (Quercus robur L.) und die Traubeneiche (Quercus petraea
(Matt.) Liebl.) die prominentesten Vertreter in der Gattung der Eichen, da diese in den
temperierten sommergrünen Laubwäldern Europas weit verbreitete Arten sind (Bohn et al.
2004). Diese Eichenarten haben ausgezeichnete Eigenschaften als Bau- und Brennholz. In
der Vergangenheit waren sie auch besonders begehrt für die sogenannte Waldweide. Bis zur
Einführung der Kartoﬀel wurden die Stiel- und die Traubeneiche für die Nutzung in Nieder-
und Mittelwäldern eingebracht und gefördert (Hasel 1985; Mantel 1990; Ostermann
2002). Daher hat die Eiche auch aus kulturhistorischer Sicht einen wichtigen Stellenwert in
Deutschland (Aas 2006).
Heutzutage kommt diese Form der Nutzung allerdings nur noch sehr selten vor und der
Eiche kommt eine neue Bedeutung zu (Burschel & Huss 1996). So wurde bereits erkannt,
dass die besagten Eichenarten eine große Rolle für den Erhalt seltener und gefährdeter Arten
spielen (Landesanstalt fürUmweltschutz Baden-Württemberg 2000; Jedicke&Hakes
2005). Es ist bekannt, dass alte Eichen Lebensraum für Vögel, xylobionte Tierarten oder
Kryptogamen schaﬀen (Müller et al. 2005; Walentowski & Winter 2007). Die Erhöhung
des Eichenanteils in deutschen Wäldern ist daher wünschenswert.
Der allgemeine Zustand der Eichen in Deutschland bleibt derzeit jedoch alarmierend. Obwohl
anthropogene Schäden gegenüber 2010 um 10 % zurückgingen (Schutzgemeinschaft
Deutscher Wald 2011), lagen die Schäden für die Eiche laut Waldzustandsbericht 2011 bei
deutlichen 41 %.
Eichenbestände sind ferner durch eine Reihe von Schaderregern bedroht. Für den Anfang
des 20. Jahrhunderts sind bedeutende Schäden durch Insektenbefall und Mehltau in der Folge
von Grundwasserschwankungen und Trockenheit nachgewiesen (Hertz-Kleptow 1949;
Jones 1959). Bedeutende Schäden verursacht auch der Eichenwickler (Tortrix viridana L.),
durch dessen Befall sich nachgewiesenermaßen die Abstände der sogenannten Mastjahre
verlängerten (Seeger 1930).
Die Zukunft der Eiche ist in Deutschland allerdings oﬀen. Dohrenbusch (1996), Thomasius
& Schmidt (2003) und Meyer et al. (2006) prognostizieren ihr auf großen Flächen der natur-
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nahen Waldwirtschaft, die besser wasserversorgt sind, einen Rückgang. Andererseits wird
den Eichenarten durch ein wärmeres und trockeneres Klima ein neues Potential eröﬀnet. So
mutmaßenUmweltbundesamt (2006), Kölling et al. (2007) undUmweltbundesamt (2007),
dass in Regionen, in denen Klimaveränderungen einen Temperaturanstieg und geringere
Wasserverfügbarkeit verursachen, die Buche sich zurückziehen und dort ihren Rang als
vorherrschende Baumart verlieren wird. Sofern es möglich ist, die Verjüngung von Eichen zu
etablieren, könnten diese sich in derartigen Regionen zur neuen Hauptbaumart entwickeln.
Eine erfolgreiche Verjüngung von Eichen ist allerdings ohne menschliche Hilfe kaum umzu-
setzen (Burschel&Huss 1996), auch wenn es keine Seltenheit ist, wenn einjährige Sämlinge
im Wald angetroﬀen werden (Kühne 2004). Dass diese ohne Pﬂegemaßnahmen oder der-
gleichen oft ausfallen (d.h. sterben), ist in einigen Untersuchungen bereits dokumentiert
(Wolf et al. 2005;Meyer et al. 2006). Wildschäden, die Ausprägung der Begleitvegetation
in der Krautschicht sowie die Zusammensetzung der Strauchschicht, sind die maßgebli-
chen Faktoren, die die Verjüngung beeinﬂussen und komplex miteinander verwoben sind.
Die Begleitvegetation in der Krautschicht wirkt sich besonders auf die Lichtversorgung
von Eichensämlingen und vor allem Jungeichen (Jones 1959; Ellenberg 1996; Siebel &
Bouwma 1998) und den Wasserhaushalt des Standortes aus (Cater & Batic 2006). Ein
weiterer wichtiger Punkt ist der Verbiss von Jungeichen, der hauptsächlich durch Schalen-
wild verursacht wird (Gill 1992; Senn & Häsler 2005). Eine Erforschung der Ursachen
des Problems der erfolgreichen Eichennaturverjüngung, sowie die Entwicklung von geeig-




2. Stand des Wissens
2.1. Systematische Literaturrecherche
Diese Arbeit greift auf eine Vielzahl an inhaltlichen Schwerpunkten zurück, zu denen rele-
vante Literatur nachfolgend methodisch aufgearbeitet wurde. Eine systematische Vorgehens-
weise bei der Recherche ist dabei von großer Wichtigkeit, um einen umfassenden Überblick
über das Forschungsfeld zu erhalten. Ausgehend von der Zielstellung dieser Arbeit wurden
mehrere systematische Literaturrecherchen durchgeführt. Der Rechercheschwerpunkt lag
einerseits auf der Nutzung von individuen-basierten Modellen für die Beschreibung von
Baumverjüngung und andererseits auf Forschungsarbeiten zur Traubeneiche.
Diese Recherche verfolgt konkret die Beantwortung folgender Fragestellungen:
1. Welche Ansätze der Modellierung von Waldökosystemen gibt es?
2. Welche Rolle spielt der individuen-basierte Ansatz in der Modellierung von Waldöko-
systemen?
3. Wie wird Verjüngung in solchen Modellen berücksichtigt?
4. Wie sind die aktuellen Erkenntnisse zur Verjüngungsökologie der Traubeneiche?
Die Durchführung von Literaturrecherchen folgt einer festgelegten Methodik, die sich in der
wissenschaftlichen Praxis bewährt hat. Dabei wurden gängige wissenschaftliche Literaturda-
tenbanken nach einer bestimmten Strategie durchsucht.Hierfür wurde die Schlagwortsuche
gewählt, bei der bestimmte Schlagwörter durch Operatoren miteinander kombiniert werden,
um allgemeine Suchergebnisse näher einengen zu können und so relevante Literatur zu iden-
tiﬁzieren. Bei der Auswahl wurde ein verstärktes Augenmerk auf sogenannte reviews gelegt,
die als Sekundärliteratur gelten und im Idealfall bereits eine umfassende Zusammenfassung
des gesuchten Themenfeldes bieten. Da diese auch gerne in jüngeren Veröﬀentlichungen
zitiert werden, bot es sich an solche reviews einer Zitationssuche (citations search) zu unter-
ziehen. Dabei werden Veröﬀentlichungen gesucht, die ebensolche reviews zitieren. Weiterhin
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wurden gängige Lehrbücher als Tertiärliteratur und die Befragung von Experten für die
Suche nach relevanter Literatur genutzt.
Für die Literaturrecherchen wurden keine Restriktionen bezüglich der Zeit seit der Veröf-
fentlichung gemacht. Die Suchterme für die einzelnen Schwerpunktthemen werden in den
jeweiligen Kapiteln graﬁsch dargestellt. Abbildung 2.1 zeigt zum Beispiel die graﬁsche Aufar-
beitung des Suchterms für die erste Fragestellung. Die Suche besteht aus einer Kombination
der Begriﬀe innerhalb der verschieden durchbuchstabierten Boxen. In einer Box werden die
Suchbegriﬀe durch den Operator OR gesucht. Das bedeutet, dass eines der Wörter im Topic,
also im Titel, in der Zusammenfassung oder den Schlüsselwörtern vorkommen muss. Die
einzelnen grauen Boxen sind durch den Operator AND miteinander verbunden, so dass aus
jeder grauen Box ein Begriﬀ mindestens vorkommen muss. Zusammenfassend bedeutet das,
dass mindestens je ein Begriﬀ aus den Boxen A, B, C und D vorkommen muss. Zusätzlich
muss ein Begriﬀ aus den Boxen E oder F auftauchen. Da die Hauptliteratur in der englischen
Sprache verfasst ist, wurden ausschließlich englische Fachbegriﬀe gewählt. Die Zeichen *
und ? stellen fest, dass verschiedene Schreibweisen undWorterweiterungen in der Suche mit
berücksichtigt wurden. Das Fragezeichen ersetzt einen unbekannten Buchstaben, während
das Sternchen für mehrere unbekannte Buchstaben steht. Bezogen auf Abbildung 2.1 bedeu-
tet dies zum Beispiel, dass der Begriﬀ Forest? unter anderem Forests und Forest miteinbezieht.
Nicht miteinbezogen würde das Wort Forestation, da hier auf den Stammbegriﬀ mehrere
Buchstaben folgen. Dieser Begriﬀ käme bei der Nutzung eines Sternchens in das Suchraster.
In der wissenschaftlichen Welt existiert eine Vielzahl an fachbezogenen Datenbanken, die
Literatur oder Zitationen sammeln. Um eine breite Palette der Datenbanken einheitlich
abdecken zu können, wurden die SuchmaschinenWeb of Science und Google Scholar genutzt.
Zu Google Scholar sei noch angemerkt, dass es nicht bekannt ist welche Datenbanken und
weiteren Bereiche des Internets konkret durchsucht werden. Auﬀällig ist, dass es zu sehr
hohen Treﬀerzahlen bei Google Scholar kommt, so dass angenommen werden kann, dass
Google Scholar auch nicht-wissenschaftliche Datenbanken durchsucht und Ergebnisse für ein
und dieselbe Veröﬀentlichung aus unterschiedlichen Datenbanken mehrfach listet. Google
Scholar eignet sich allerdings hervorragend, um gezielt bestimmte Literatur und deren
Bezugsquelle zu lokalisieren.
In den nachfolgenden Kapiteln werden die verwendeten Suchterme für jede der Recherchen
kurz erläutert. Ebenso werden die Resultate vorgestellt.
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2.2. Kategorisierung von Waldwachstumsmodellen
Die Suche für diese Fragestellung ergab eine Treﬀerzahl von 1696. Nach der Erstdurchsicht
der Titel der Ergebnisse konnte die Recherche auf 345 reduziert werden. Diese wurden
schrittweise näher gesichtet, um sie auf Relevanz zu prüfen. Teilweise wurden ebenso
Zitationen innerhalb der Literatur für die Erweiterung der eigenen Literaturdatenbank
genutzt.
Abbildung 2.1.: Suchbegriﬀe für die Recherche von relevanter Literatur. Schlüsselbegriﬀe innerhalb
der Boxen wurden durch den Operator OR und zwischen den Boxen mit dem
Operator AND kombiniert. Trunkationssymbole sind ? für einen Buchstaben und *
für eine Gruppe von Buchstaben.
Eine standardisierte Kategorisierung von forstwissenschaftlichen Modellen gibt es nicht, da
eine eindeutige Abgrenzung verschiedener Modelltypen oder –ansätze oft nicht möglich ist
und diese in ihrer Funktionsweise oft ineinandergreifen und damit in Beziehung zueinander
stehen. Die fehlende Standardisierung liegt darin begründet, dass jedes entwickelte Modell
einzigartig ist. Trotzdem können Modelle unter verschiedenen Gesichtspunkten eingeordnet
werden.
Abbildung 2.2 zeigt hier beispielhaft die Beziehung verschiedener Modellierungsansätze
für die Beschreibung von Waldbeständen und macht den Zusammenhang deutlich. So kön-
nen beispielsweise durch die Aggregation von Zustandsvariablen aus Einzelbaummodellen
(Individual Tree Models) Werte für die Beschreibung von ganzen Beständen abgeleitet wer-
den. Dadurch würde theoretisch ein Bestandesmodell (Whole Stand Model) auf Basis eines
Einzelbaummodelles entstehen.
Pretzsch (2019) zeigt in Abbildung 2.3 noch einmal die zunehmende Komplexität und
Verknüpfung verschiedener Modelltypen anhand einer Einordnung dieser in eine zeitliche
und räumliche Dimension. Für die Entwicklung von Modellen gilt dabei der Grundsatz, dass






meistens nur Ausschnitte der Waldwachstumsmodellierung. Weitere Vorstellungen von
Modellansätzen ﬁnden sich bei Monserud (1975), Wykoff et al. (1982), Shugart (1984),
Mäkelä & Hari (1986), Gadow (1987),Mohren (1987), Pukkala (1987), Kimmins (1993),
Hasenauer (1994), Bossel (1996), Kurth (1999) und Nagel (1999).
2.3. Individuen-basierte Modelle in der
Waldwachstumsforschung
Die Suchstrategie für diese Recherche wurde nach einer ähnlichen Strategie durchgeführt
wie die Recherche aus dem vorherigen Kapitel. Die Suchbegriﬀe und deren Kombination sind
in Abbildung 2.5 dargestellt. Die Suche ergab eine Rohauswahl von 1355 Suchergebnissen.
Abbildung 2.5.: Suchbegriﬀe für die Recherche von relevanter Literatur. Schlüsselbegriﬀe innerhalb
der Boxen wurden durch den Operator OR und zwischen den Boxen mit dem
Operator AND kombiniert. Trunkationssymbole sind ? für einen Buchstaben und *
für eine Gruppe von Buchstaben.
Bei individuen-basierten Waldwachstumsmodellen wird der individuelle Baum als zentrale
Größe angenommen. Ziel bei dieser Form der Modellierung ist es, die emergenten Eigen-
schaften eines Systems erfassen und beschreiben zu können. Emergente Eigenschaften
sind abgeleitete Eigenschaften von systembildenden Individuen. Erst durch Interaktion
zwischen diesen Individuen entstehen dann solche Eigenschaften. Von einem einzelnen
Individuum können solche Eigenschaften daher nicht abgeleitet werden. Der Informati-
onsgehalt derartiger Modelle ist daher höher als bei einer Beschreibung mindestens auf
Bestandesebene.
Eine schematische Darstellung der wesentlichen Prozesse in einem individuen-basierten
Waldwachstumsmodell zeigt Abbildung 2.6. Zu Beginn eines jeden Simulationslaufes wird
das Modell initialisiert. In diesem Schritt werden die benötigten Eingangsparameter fest-
gelegt oder generiert. In den nächsten beiden Prozessen wird eine Prognose eines jeden
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Abbildung 2.6.: Simulationsprozesse bei positionsabhängigen Einzelbaummodellen in schemati-
scher Darstellung (verändert nach Ek & Dudek 1980; Pretzsch 2019).
Einzelbaums innerhalb des Simulationslaufes anhand von Schätzfunktionen durchgeführt.
Als Größen können hier der Durchmesser, die Höhe oder andere Zustandsvariablen genutzt
werden. Einen Einﬂuss auf die Einzelbaumentwicklung haben die Konkurrenz- und Um-
gebungseinﬂüsse. Diese werden auf unterschiedliche Art und Weise erfasst. Ein weiterer
optionaler Prozess sind Steuerungsmöglichkeiten unterschiedlichster Art. Ein Simulati-
onslauf wird solange wiederholt, bis die gewünschte Simulationsdauer erreicht ist. Als
Zuwachsperiode werden meist fünf oder weniger Jahre genutzt.
Für die Berechnung des Zuwachses werden in der Regel zwei grundlegende Ansätze verfolgt.
Entweder wird der Zuwachs direkt über eine regressionsanalytische Funktion geschätzt oder
die Berechnung erfolgt indirekt über die sogenannte Potentialmodiﬁzierung. Bei der ersten
Methode gehen Baumparameter und weitere Umweltparameter als erklärende Variable
in eine Funktion ein. Ein Beispiel hierfür ist das amerikanische Modell PROGNOSIS von
Wykoff et al. (1982). Die Potentialmodiﬁzierung wird über eine Funktion für den poten-
tiellen Zuwachs und einen Korrekturfaktor umgesetzt. Die Funktion beschreibt darin das
optimale Wachstum, das eintreten würde, wenn kein Konkurrenzeinﬂuss gegeben wäre.
Durch Multiplikation mit dem Korrekturfaktor, der zwischen den Werten 0 und 1 liegt, wird
die Konkurrenz berücksichtigt.
Für den Einﬂuss von Konkurrenz auf das Wachstum gibt es wiederum zwei grundsätzliche
Ansätze. Ist für die Berechnung von Konkurrenzeinﬂuss die Distanz zu Nachbarbäumen
von Bedeutung, spricht man von distanzabhängigen Einzelbaummodellen. Das Gegenstück
hierzu sind die distanzunabhängigen Einzelbaummodelle.
Distanzunabhängige Einzelbaummodelle können die Konkurrenzverhältnisse entweder über
Dichtemaße (zum Beispiel der Bestockungsgrad) berücksichtigen oder es wird die indivi-
duelle Wuchskonstellation im Bestand quantiﬁziert. Für letzteres gibt es eine Vielzahl von
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Ansätzen. Zu nennen wären hier eine Quantiﬁzierung über die Perzentile der Grundﬂächen-
Häuﬁgkeitsverteilung (Wykoff et al. 1982), das Kreissegmentverfahren (Alemdag 1978),
Rasterung der Bestandesﬂäche (Faber 1981; Faber 1983; Nagel 1986) und Standﬂächenpo-
lygone (Brown 1965; Jack 1967; Fraser 1977; Pelz 1978).
Bei den distanzabhängigen Einzelbaummodellen werden Nachbarbäume nach einem be-
stimmten Schema als solche ausgewählt und dann in die Berechnung des Konkurrenzeinﬂus-
ses einbezogen. Als Auswahlverfahren sind der Suchradius (Hegyi 1974), Kronenüberlappung
(Bella 1971; Alemdag 1978; Pretzsch 1992b), die horizontale Winkelzählprobe (Lorimer
1983; Tomé & Burkhart 1989) und die vertikale Winkelzählprobe (Pukkala & Kolström
1987; Pukkala 1989; Biging & Dobbertin 1992; Pretzsch 1995) die gängigen Ansätze. Um
den Konkurrenzeinﬂuss darauf aufbauend zu quantiﬁzieren, gibt es drei Ansätze. Die Über-
lappung von Einﬂusszonen (Bella 1971), Verhältnisbildung zwischen Stammdimensionen
(Johann 1982; Johann 1983;Martin & Ek 1984) oder über die Kronendimensionen (Biging
& Dobbertin 1992; Bachmann 1998). Übersichten zu dem Thema ﬁnden sich bei Dale et al.
(1985), Biging & Dobbertin (1992) und Bachmann (1998).





- Pukkala et al. (1994), Courbaud et al. (1996),Moravie et al. (1997), Pukkala
et al. (1998), Vettenranta (1999) und Chumachenko et al. (2003)
ARCADIA Williams (1996)
COMMIX Bartelink (1998)
FINNFOR Kellomäki & Väisänen (1997)
FOREST Ek (1974)
FORMOSAIC Liu & Ashton (1998)
SILVA 2 Pretzsch (1992b), Pretzsch (1995), Kahn & Pretzsch (1997), Knoke (1998),
Hanewinkel & Pretzsch (2000) und Pretzsch et al. (2002)
SORTIE Pacala et al. (1993) und Pacala et al. (1996)





- Siekierski (1991), Poker (1993), McTague & Stansfield (1995) und Wimberly
& Bare (1996)
BOJRES Carpentier (1996)
BWIN-PRO Nagel (1999), Nagel et al. (2002), Nagel & Schmidt (2006) und Döbbeler et al.
(2011)
FIRE-BGC Keane et al. (1996)
PROGNAUS Monserud et al. (1997) und Sterba &Monserud (1997)
PROGNOSIS Wykoff et al. (1982) und Bare & Opalach (1987)
Bei diesen genannten Ansätzen werden Wachstum und Konkurrenz anhand empirischer
Beziehungen hergeleitet. Eine weitere Alternative sind mechanistische Ansätze, bei denen
Wachstum und Konkurrenz funktionell deﬁniert sind. Beispiele hierfür sind die Modelle




stellt, dass die Waldentwicklung nach dem Zyklus aus Abbildung 2.7 abläuft. Durch Ausfall
eines Altbaumes werden die Wuchsbedingungen für nachwachsende Individuen verbessert,
so dass diese die entstandene Lücke schließen. Durch Selbstdiﬀerenzierung reduziert sich
die Individuenzahl bei wachsender Biomasse allmählich, bis sich der Kreislauf schließt.
Anders als die vorher vorgestellten Einzelbaummodelle bilden Kleinﬂächenmodelle einen
Untersuchungsschwerpunkt auf naturnahe Waldökosysteme und deren Konkurrenz- und
Sukzessionsdynamiken. Objekt der Modellierung ist hier allerdings, ebenso wie bei den
Einzelbaummodellen, der individuelle Baum.
Deren Wachstum wird beispielsweise bei den ersten Kleinﬂächenmodellen von Botkin et al.
(1972) und Shugart (1984) durch die oben genannte Potentialmodiﬁzierung realisiert. Es
wird also der potentielle Zuwachs durch verschiedene Faktoren reduziert. Allerdings werden
diese Faktoren nicht aus den individuellen Wuchsbedingungen gebildet, sondern über die
mittleren Wuchsbedingungen der Kleinﬂäche.
Durch ihre Architektur bieten Kleinﬂächenmodelle ein wichtiges Instrument für die Vorher-
sagen und Untersuchungen von Waldökosystemen im Rahmen der Klimafolgeforschungen.
Anwendungsbeispiele hierfür ﬁnden sich bei Leemans & Prentice (1987), Prentice &
Leemans (1990), Kellomäki & Väisänen (1991), Kienast & Kräuchi (1991), Post & Pastor
(1996) und Lindner (2000). Diese und weitere Beispiele für Kleinﬂächenmodelle sind noch
einmal in Tabelle 2.2 aufgelistet. Hervorzuheben sind hier auch die umfangreichen Arbeiten
rund um die Modelle FORMIND (Köhler 2000) und FORCLIM (Bugmann 1996).
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- Bonan (1989), Bonan et al. (1990), Bowes & Sedjo (1993) und Kolström
(1998)
FIRESUM Keane et al. (1989) und Keane et al. (1990)
FORCAT Waldrop et al. (1986)
FORCLIM Fischlin et al. (1995), Bugmann (1996), Bugmann (1997), Bugmann &
Cramer (1998), Bugmann et al. (2000), Didion et al. (2009), Bugmann &
Bigler (2011) und Rasche et al. (2011)
FORECAST Kimmins (1993)
FORECE Kienast & Kuhn (1988), Kienast & Kräuchi (1991) und Bugmann (1996)
FORENA Solomon et al. (1995)
FORET Shugart &West (1977)
FORGRA Jorritsma et al. (1999)
FORMIND Köhler (2000), Kammesheidt et al. (2001), Köhler et al. (2001), Glauner
et al. (2003), Köhler et al. (2003),Huth et al. (2004), Köhler&Huth (2004),
Huth et al. (2005), Köhler & Huth (2007), Rüger et al. (2007a), Rüger
et al. (2007b), Rüger et al. (2007c), Rüger et al. (2008), Dislich et al. (2009),
Groeneveld et al. (2009),Köhler&Huth (2010), Pütz et al. (2011),Dislich
& Huth (2012), Bohn et al. (2014), Gutiérrez et al. (2014), Hartig et al.
(2014), Kazmierczak et al. (2014), Pütz et al. (2014), Dantas de Paula et al.
(2015), Fischer et al. (2015), Shugart et al. (2015), Fischer et al. (2016),
Bohn & Huth (2017), Cazcarra-Bes et al. (2017), Paulick et al. (2017),
Rödig et al. (2017a), Rödig et al. (2017b), Armstrong et al. (2018), Bohn
et al. (2018), Dantas de Paula et al. (2018), Fischer et al. (2018), Hiltner
et al. (2018), Knapp et al. (2018a), Knapp et al. (2018b), Rödig et al. (2018)
und Fischer et al. (2019)
FORSKA Leemans & Prentice (1987), Prentice & Leemans (1990), Leemans (1992)
und Lindner (2000)
FORSUM Kräuchi & Kienast (1993)
FORTNITE Harrison & Ineson (1988)
JABOWA Botkin et al. (1972)
KIAMBRAM Shugart et al. (1980)
KIWI Berger & Hildenbrandt (2000)
KOPIDE Shao et al. (1994)
LINKAGES Post & Pastor (1996)
MESOFON Grueters et al. (2014)
MIOMBO Desanker & Prentice (1994)
NEWCOP Yan & Zhao (1996)
OUTENIQUA Daalen & Shugart (1989)
SILVA Kercher & Axelrod (1984)
SIMA Väisänen et al. (1992), Talkkari &Hypen (1996) und Talkkari et al. (1999)
ZELIG Smith & Urban (1988),Mohren et al. (1991), Urban et al. (1991), Coffin








2.4. Die Rolle von Verjüngung in individuen-basierten
Waldwachstumsmodellen
Die Suchstrategie für diese Recherche wurde nach einer ähnlichen Strategie durchgeführt
wie die Recherche aus dem vorherigen Kapitel. Die Suchbegriﬀe und deren Kombination sind
in Abbildung 2.8 dargestellt. Die Suche ergab eine Rohauswahl von 410 Suchergebnissen.
Abbildung 2.8.: Suchbegriﬀe für die Recherche von relevanter Literatur. Schlüsselbegriﬀe innerhalb
der Boxen wurden durch den Operator OR und zwischen den Boxen mit dem
Operator AND kombiniert. Trunkationssymbole sind ? für einen Buchstaben und *
für eine Gruppe von Buchstaben.
2.4.1. Einteilung von Verjüngungsprozessen in bestimmte
Modelltypen
Verjüngung durchläuft charakteristische Phasen, die bei der Modellierung berücksichtigt
werden müssen. Während die Entwicklung und das Verständnis von Baumwachstum des
Ober- oder Altbestandes bereits sehr fortgeschritten sind, ist es schwieriger die Prozesse
rund um die Verjüngung zu erfassen, da die Zahl der beeinﬂussenden Faktoren deutlich
höher ist. Hinzu kommen starke temporäre und räumliche Prozesse, die Geburt, Wachstum,
Beeinträchtigungen und Mortalität von Setzlingen beeinﬂussen. Eine Übersicht über diese
Prozesse bietet Abbildung 2.9.
Entsprechend der oben erwähnten Phasen erfolgt auch die Kategorisierung von Verjün-
gungsmodellen. Bei Gadow (2003) werden Verjüngungsmodelle zum Beispiel in drei Typen
eingeteilt:
1. Ausbreitungsmodelle (Prozesselemente von der Blütenbildung bis zur Keimung)




Porté & Bartelink (2002) behandeln unter anderem die Frage der Terminologie von Ver-
jüngung in der Modellierung und kommen zu dem Schluss, dass recruitment als adäquatester
Begriﬀ für den Installationsprozess von neuen Setzlingen betrachtet werden kann.
2.4.2. Modellierungsansätze in prozess-basierten und
Kleinflächenmodellen
Die Ansätze zur Modellierung der Verjüngungsprozesse unterscheiden sich nach den Mo-
delltypen. In prozess-basierten Modellen, die biologische Prozesse gezielt wiedergeben,
werden in der Regel Minimalwerte für Kohlenstoﬀgehalt und Blattanteil genutzt, um eine
Initialisierung von Verjüngung anzunehmen (Thornton 1998; Pietsch & Hasenauer 2002).
In Kleinﬂächenmodellen wird die Etablierung von Verjüngung als stochastischer Prozess mo-
delliert, der in Abhängigkeit von speziesspeziﬁschen Wertebereichen für Umweltparameter
oder Eigenschaften steht (Price et al. 2001). Im ersten Kleinﬂächenmodell von Botkin et al.
(1972) wurden neue Bäume ohne Einﬂuss des Altbestandes hinzugefügt. Stattdessen wurden
diese unter Einhaltung einer Maximalzahl pro Raum- und Zeiteinheit mit bestimmten Wer-
ten für die Zustandsvariablen stochastisch innerhalb eines Bereiches generiert (Shugart &
West 1977; Shugart et al. 1980; Shugart 1984; Waldrop et al. 1986; Leemans & Prentice
1987;Daalen& Shugart 1989; Botkin 1993;Desanker& Prentice 1994). Eine Alternative
zur Bestimmung der Zahl der Setzlinge ist eine Maximalzahl pro Art festzulegen. Diese
wird dann anhand ungünstiger Umweltbedingungen reduziert. Dies wird entweder durch
limitierte Funktionen (Mohren et al. 1991; Jorritsma et al. 1999;Miller & Urban 1999)
oder durch eine zufällige Überlebensrate (Shao et al. 1994) umgesetzt. Im Modell SORTIE von
Pacala et al. (1996) ist ein Verjüngungsmodell, das die Zahl von Nachkommen stochastisch
pro Mutterbaum berechnet (Siehe auch Ribbens et al. 1994). Einen mechanistischeren Ansatz
verfolgt Waldrop et al. (1986) im Modell FORCAT, in dem die Samenverfügbarkeit einer
Kleinﬂäche durch anwesende Mutterbäume und zusätzlich von außerhalb der Kleinﬂäche
mittels Wahrscheinlichkeiten berechnet wird.
2.4.3. Modellierungsansätze in Einzelbaummodellen
Bei den Einzelbaummodellen ist für die Verjüngungsmodellierung von Bedeutung, ob diese
distanzabhängig oder –unabhängig sind, da bei den abhängigen Modellen der räumlich-
explizite Charakter hinzukommt. Dies macht erforderlich, dass auch die räumliche Aus-
breitung von Sämlingen berücksichtigt werden muss. In diesen Modellen wird Verjüngung
18
Stand des Wissens
daher auf Baumlevel generiert. Das bedeutet, dass Samen von einem Mutterbaum ausgehend
verbreitet werden. Die Dichte von Nachkommen sinkt dabei mit der Entfernung zum Mut-
terbaum. Zur Modellierung von Verjüngung ist in den meisten Modellen ein Vorhandensein
eines solchen Mutterbaums obligatorisch. Eine Ausnahme bildet zum Beispiel das Modell
FORMOSAIC von Liu & Ashton (1998). Dort werden auch Mutterbäume von Nachbarbe-
ständen berücksichtigt. Weitere Ansätze mit Hilfe logistischer Regression ﬁnden sich bei
Ferguson et al. (1986), Ferguson & Carlson (1993), Solomon et al. (1995), Ferguson (1997)
und Schweiger & Sterba (1997).
Bei den distanzunabhängigen wird Verjüngung auf Bestandeslevel modelliert. Die Zahl der
Nachkommen ﬁndet hier Ausdruck in Form einer Funktion in Abhängigkeit von Bestan-
desdaten wie Grundﬂäche, Dichte oder Baumartenanteil (McTague & Stansfield 1995;
Carpentier 1996;Monserud et al. 1997). Die Mortalität von Verjüngung wird auch individu-
ell über Zuwachs, Dimension oder Konkurrenz als Wahrscheinlichkeitsfunktion umgesetzt
(Wykoff et al. 1982;Monserud et al. 1997).
2.4.4. Nichtparametrische Modellierung
Verjüngungsmodelle, die auf statistischen Ansätze beruhen, haben den Nachteil, dass sie
eine sehr große Datenbasis benötigen. Als Grund wird die hohe Variabilität von Verjün-
gungsdaten genannt (Ek et al. 1997). Eine Alternative zu den statistischen Ansätzen sind
nichtparametrische Modelle. Dabei wird auf die Methode der Imputation zurückgegriﬀen.
Konkret angewendet werden die Methoden der Imputationstabellen (Ek et al. 1997), die
Nächste-Nachbar- (k-nearest neighbor: k-NN) oder Ähnlichste-Nachbar-Klassiﬁkation (k-
most similar neighbor : k-MSN), Neuronale Netzwerke (Hasenauer & Merkl 2000) oder
Entscheidungsbäume (Kindermann et al. 2002). Diese Ansätze benötigen keine Verteilungs-
annahmen und sind trotzdem multivariat. Der große Vorteil liegt aber in der eﬃzienteren
Nutzung von limitierten Daten. Weitere Anwendungen solcher Ansätze ﬁnden sich bei Ek
et al. (1997), Froese et al. (2002), Hassani et al. (2002) und Hassani et al. (2004).
2.5. Zur Verjüngungsökologie der Eiche
Die Suchstrategie für diese Recherche wurde nach einer ähnlichen Strategie durchgeführt
wie die Recherche aus dem vorherigen Kapitel. Die Suchbegriﬀe und deren Kombination
sind in Abbildung 2.10 dargestellt. Da es aus ökologischer, waldbaulicher und genetischer
Sicht große Gemeinsamkeiten bei den heimischen Eichenarten Stiel- und Traubeneiche gibt,
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wurde die Stieleiche (Quercus robur L.) in die Suche einbezogen. Ebenso wurden synonyme
wissenschaftliche Bezeichnungen der beiden Arten berücksichtigt. Die Suche ergab eine
Rohauswahl von 611 Suchergebnissen.
Abbildung 2.10.: Suchbegriﬀe für die Recherche von relevanter Literatur. Schlüsselbegriﬀe innerhalb
der Boxen wurden durch den Operator OR und zwischen den Boxen mit dem
Operator AND kombiniert. Trunkationssymbole sind ? für einen Buchstaben und
* für eine Gruppe von Buchstaben.
Zur Verjüngungsökologie von Stiel- und Traubeneiche gibt es eine Reihe von Forschungsar-
beiten. Der Schwerpunkt dieser Arbeiten liegt in der Untersuchung der Faktoren, die die
Entwicklung von Jungwuchs wesentlich beeinﬂussen. Ein weiterer Schwerpunkt liegt in der
waldbaulichen Umsetzung von Eichenverjüngung.
Beginnend bei der Entwicklung einer Eiche vom Samen, der Eichel, zeigt sich, dass Lichtver-
fügbarkeit in den ersten Jahren eine untergeordnete Rolle spielt. Für die Frühentwicklung
einer Eiche ist dagegen das Gewicht der Eichel von größerer Bedeutung (Solymos 1993;
Nilsson et al. 1996; Welander & Ottosson 1998). Nach etwa zwei Jahren ist der Ressour-
censpeicher der Kotyledonen aufgebraucht und die Abhängigkeit gegenüber den Ressourcen
Licht, Wasser und Nährstoﬀe steigt, so dass die Schattentoleranz nachlässt (Hauskeller-
Bullerjahn 1997; Reif & Gärtner 2007; Ostrogović et al. 2010). Als wichtige Einﬂussgrö-
ßen gelten die Beschirmung, die interspeziﬁsche Konkurrenz und die Lichtverfügbarkeit
(Jarvis 1964; Igboanugo 1990; Welander & Ottosson 2000; Annighöfer et al. 2015;
Kamler et al. 2016).
Insbesondere die Baumarten des Oberstandes haben einen hohen Einﬂuss auf die Licht-
verfügbarkeit am Boden, so dass die Baumarten Buche (Fagus sylvatica L.), Winterlinde
(Tilia cordata Mill.) und Hainbuche (Carpinus betulus L.) wenig photosynthetisch-aktive
Strahlung durchlassen (Hagemeier 2002). Den Lichtbedarf zum Blattaustrieb verschiedener
Baumarten untersuchten Lüpke (1998), Lüpke & Hauskeller-Bullerjahn (2004), Mölder
et al. (2009), Březina & Dobrovolný (2011) und Ligot et al. (2013). Als Minimalvorausset-
zung für die Lichtverfügbarkeit werden Werte zwischen 10 % und 25 % der Freilandstrahlung
angegeben (Lüpke 1998). Bei Werten unter 10 % der Freilandstrahlung steigt die Zahl der
Ausfälle (Lüpke 1987). Das Maximum des Höhenzuwachses wird für die ersten Jahre mit 20
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% bis 40 % angegeben (Shaw 1974; Reif & Gärtner 2007). Bei größeren Eichenpﬂanzen bis
3 m Höhe liegt dieser Wert zwischen 25 % und 30 % (Ligot et al. 2013). Bei vergleichbaren
Buchenjungwüchsen liegt dieser Wert bei etwa 20 % der Freilandstrahlung. Während der
Höhenzuwachs allerdings ab einer gewissen Lichtverfügbarkeit stagniert, kann als Vitali-
tätszeiger die Kronenentwicklung genutzt werden, die bei zunehmender Lichtverfügbarkeit
kontinuierlich steigt (Nicolini et al. 2000; Ammer 2003). Als Schlussfolgerung kommen ver-
schiedene Autoren darauf, dass die Chance auf eine erfolgreiche Naturverjüngung von Eiche
eher in lichtdurchlässigen Kiefernbeständen größer ist (Meyer et al. 2006; Skrzyszewski &
Pach 2015).
Die Konkurrenzsituation mit anderen Baumarten spielt ebenso eine wichtige Rolle. Insbeson-
dere der Einﬂuss der besonders konkurrenzstarken Buche ist Gegenstand vieler Forschungen
(Lüpke 1998; Hertel 1999; Leuschner et al. 2001; Lüpke 2008; Altman et al. 2013; Ligot
et al. 2013; Petritan et al. 2013; Saniga et al. 2014; Annighöfer et al. 2015; Ligot et al.
2015; Aszalós et al. 2017). Die umfassende Literaturstudie von Kohler et al. (2015) arbeitet
die Forschungsarbeiten von Lüpke & Hauskeller-Bullerjahn (2004), Ligot et al. (2013)
und Kühne et al. (2014) diesbezüglich graﬁsch in Abbildung 2.11 auf. Diese macht die Un-
terlegenheit der Eiche gegenüber schattentoleranten Baumarten deutlich. Es zeigen sich
auch große Unterschiede in der Konkurrenzdynamik in Abhängigkeit der beigemischten
Baumarten. Während zu starke Auﬂichtungen sich bei den Mischungen von Stieleiche mit
Hainbuche oder Bergahorn negativ auf die Entwicklung der Stieleiche auswirken, kann
die Traubeneiche eine stärkere Auﬂichtung in Mischung mit der Buche deutlich besser
kompensieren. Die Schlussfolgerung daraus ist, dass waldbauliche Eingriﬀe zur Steuerung
der Eichenverjüngung notwendig sind.
Die Verbreitung von Eicheln erfolgt wegen des hohen Gewichts auf kurzen Distanzen.
Allerdings spielt der Eichelhäher (Garrulus glandarius L.) für die Verbreitung über höhere
Distanzen eine große Rolle. Da die qualitativen Eigenschaften solcher Hähereichen als
unterdurchschnittlich bezeichnet werden, spielen sie aus wirtschaftlicher Sicht allerdings
eine untergeordnete Rolle. Aus naturschutzfachlicher Sicht haben diese aber einen hohen
Wert. Arbeiten zur Verbreitung durch den Eichelhäher ﬁnden sich bei Bossema (1979),
Hougner et al. (2006) und Bobiec et al. (2018).
Die oben genannten ökologischen Eigenschaften der Eiche bedeuten für die Etablierung
einer neuen Bestandesgeneration von Eiche eine Vielzahl von Einﬂussfaktoren, die ein
Gelingen verhindern können. Da diese berücksichtigt werden müssen, bildet das Thema der
Bestandesbegründung von Eiche einen Schwerpunkt vieler waldbaulicher Abhandlungen.




gilt ein zügig durchgeführter Schirmschlag als eﬃzienteste Methode zur Eichenverjüngung
(Lüpke 2008).
Insbesondere in Hinsicht auf einen naturnahen Waldbau stellt sich die Frage, auf welcher
Fläche eine Auﬂichtung mindestens zu erfolgen hat. Die Angaben variieren hier in einem
weiten Wertebereich zwischen 0,2 ha und 2 ha (Gayer 1886; Diaci et al. 2008; Dobrowolska
2008; Lüpke 2008; Březina & Dobrovolný 2011; Ligot et al. 2013; Faltl & Riegert 2014).
Wie bei allen wirtschaftlich genutzten Baumarten in Deutschland erfolgt die Verjüngung
von Eiche mit Pﬂanzung, Saat oder Naturverjüngung. Hauptmethode ist dabei die Pﬂan-
zung (Solymos 1993; Pampe 2001; Drössler et al. 2012; Kühne et al. 2014). Die Pﬂanzung
erfolgt in Reihen, Gruppen oder Clustern (Struck & Dohrenbusch 1998; Pommerening
& Murphy 2004; Colin et al. 2008; Saha et al. 2012; Saha et al. 2016; Skiadaresis et al.
2016). Eichensaaten werden dagegen deutlich seltener angewandt. Für ein Gelingen sind
bestimmte Voraussetzungen an Standort, Ausgangsbestand und Wildsituation gekoppelt.
Die Gefahr durch Mausschäden ist hier besonders hoch, da nicht nur der Jungwuchs durch
Kurzschwanzmäuse verbissen wird, sondern auch die gesäten Eicheln durch andere Mäuse
wie die Brandmaus (Apodemus agrarius P.) geschädigt werden können (Madsen & Löf 2005;
Birkedal et al. 2009).
Die Naturverjüngung von Eiche rückt immer mehr in den Fokus, da sich die waldbauliche
Grundeinstellung auf eine naturnahe Bewirtschaftung von Wäldern wandelt. Außerdem
wird Naturverjüngung in bestimmten Schutzgebietskategorien oder –verordnungen explizit
eingefordert. Bezüglich der Naturverjüngung gibt es allerdings noch erhebliche Wissens-
lücken und keine generelle Anwendbarkeit von Forschungsergebnissen auf andere Gebiete,
da die Abhängigkeit eines Gelingens durch die Standortsfaktoren und die Erfahrungen von
Flächenverantwortlichen bedingt sind (Krahl-Urban 1959; Ligot et al. 2013; Annighöfer
et al. 2015). Eine umfangreiche Literaturstudie zur Naturverjüngung von Traubeneiche ﬁndet
sich bei Kohler et al. (2015). Dieser bestätigt noch einmal die überschaubare Wissenslage
zur Naturverjüngung, kommt aber zu dem Schluss, dass eine natürliche Verjüngung grund-
sätzlich möglich sei. Schwierig sei allerdings die Rolle des wichtigen Einﬂussfaktors Standort
einzuschätzen, da nur drei der erfassten Studien (Bilke 2004; Götmark 2007; Ligot et al.
2014) diesen Faktor systematisch berücksichtigen.
Die Arbeiten von Lüpke (1998), Reif & Gärtner (2007), Kohler et al. (2015) und Mölder
et al. (2019) seien abschließend hier noch erwähnt, da diese einen umfassenden Überblick




Bisherige Publikationen (siehe oben) zur Verjüngung der Eiche haben gezeigt, dass die
Verjüngung von Eiche ein schwieriges und anspruchsvolles Unterfangen ist. Um geeigne-
te Managementmaßnahmen zu entwickeln, soll es das Ziel dieses Promotionsvorhabens
sein, ein individuen-basiertes Modell zu entwickeln, durch dessen Einsatz als sogenanntes
decision support tool die Wirkung möglicher Managementmaßnahmen vor ihrer Einfüh-
rung getestet und evaluiert werden können (Tremblay et al. 2004; Siehoff 2011). Bei der
individuen-basierten Modellierung werden individuelle Pﬂanzen erstellt, die in ihrer abio-
tischen Umgebung und in ihren Interaktionen mit den Nachbarpﬂanzen räumlich explizit
dargestellt werden.
Erstmalig soll Naturverjüngung der Traubeneiche in ein Modell dieser Art eingebracht
werden. Bislang fehlt die Naturverjüngung in Waldwachstumsmodellen, die individuen-
basiert modelliert sind, weitgehend. Dieses Vorhaben wird einen wesentlichen Beitrag zur
Klärung leisten, wie eine solche Einbindung von Naturverjüngung in individuen-basierten
Modellen in Zukunft verbessert werden kann.
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4. Aufbau der Thesis
Die vorliegende Thesis ist in drei große Kapitel aufgeteilt. Der erste Teil beschäftigt sich mit
der Beschreibung und den Tests des Hybrid-Modells oak-lay , das eigens für diese Arbeit
entwickelt wurde. Die Beschreibung erfolgt nach dem bekannten ODD-Protokoll (Overview,
Design concepts and Details), welches ein standardisiertes Verfahren zur Beschreibung von
individuen-basierten Modellen ist (Grimm et al. 2006; Grimm et al. 2010). Darüber hinaus
wurde im Rahmen dieses Kapitels eine globale Sensitivitätsanalyse und eine Untersuchung
der Rechenzeit des Modells durchgeführt.
Eine Besonderheit dieses Modells stellt ein neuer Ansatz zur Mortalitätsberechnung von
Jungwuchs dar. Daher beschäftigt sich das zweite Kapitel mit einer Simulationsstudie zur
Untersuchung der Mortalität. Zur Anwendung kommen hier Methoden des nicht-parame-
trischen Ansatzes des Kaplan-Meier Schätzers (Kaplan & Meier 1958) und das sogenannte
Cox-Modell, welches einen semi-parametrischen Ansatz verfolgt (Cox 1975).
Das dritte Kapitel beschäftigt sich mit einer Simulationsstudie zur Etablierung von Eichenna-
turverjüngung unter Einﬂuss verschiedener Managementmaßnahmen von Begleitvegetation
und Altbestand.
Abgeschlossen wird die Thesis durch eine zusammenfassende Diskussion der drei Kapitel
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Ein grundsätzliches Ziel der individuen-basierten Modellierung ist es im Falle der Waldöko-
logie das Verhalten von Waldbeständen aus den emergenten Eigenschaften der einzelnen
Bäume des Bestandes abzuleiten (Grimm & Railsback 2013). Dabei ist zu beachten, dass
Waldbestände unter anderem durch ihre Altersstruktur, die Artenzusammensetzung, den
Standort und die räumliche Verteilung stark divergieren und damit hohe Anforderungen an
ein Managementmodell auf individuen-basierter Basis stellen, das in der Lage ist die Komple-
xität von Waldbeständen ganzheitlich darzustellen. Ein bisher wenig erforschter Bereich ist
dabei die Modellierung von Verjüngungsprozessen. Bekannte Waldwachstumssimulatoren
haben ihren Schwerpunkt auf der Modellierung des Wachstums von Derbholzbeständen.
Verjüngungsrelevante Prozesse spielen eine untergeordnete Rolle, obwohl der Bedarf im-
mer wieder formuliert wird (Kellomäki & Väisänen 1991; Urban et al. 1991; Pukkala &
Kolström 1992; Bugmann 1996; Liu & Ashton 1998; Schall 1998; Chave 1999;Mäkelä
et al. 2000; Robinson & Ek 2000; Hasenauer & Kindermann 2002; Kindermann et al.
2002; Ledermann 2002; Porté & Bartelink 2002). Nachfolgend wird daher ein Überblick
über Besonderheiten der Verjüngungsmodellierung gegeben, um die mit einhergehenden
Schwierigkeiten bei der Umsetzung herauszustellen.
Ein wesentlicher Unterschied bei der Modellierung von Verjüngungen und Jung-/Altbe-
ständen ist die notwendige Berücksichtigung bestimmter Phasen des Lebenszyklus von
Baumarten. Insbesondere bei denManagementmodellen ist ein zentrales Interesse das Verhal-
ten eines Bestandes in der vegetativen Wachstumsphase, welche keinen direkten Bezug zum
Verjüngungsprozess hat. In der Verjüngungsmodellierung müssen dagegen deutlich mehr
Lebenszyklusphasen berücksichtigt werden, die im Gesamten den generativen Verjüngungs-
prozess beschreiben (Urbanska 1992). Dieser beginnt mit der Blüte geht über Fruchtbildung,
Samenausbreitung, Lagerung, Keimung und Sukkulentenstadium bis zur Etablierungsphase.
Zusätzlich kann bei bestimmten Arten auch noch die Dormanz hinzukommen.
Die Verjüngungsmodellierung beschäftigt sich daher mit verschiedenen Prozessen, die
untereinander verknüpfbar sind. Um die Verjüngung als Ganzes in einemManagementmodell
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zu berücksichtigen, ist es somit von großer Bedeutung, dass die einzelnen Phasenmiteinander
verknüpft implementiert werden (Ammer et al. 2004).
Bisherige Ansätze zur Prognose und Analyse von Waldverjüngungen und ihrer Struktur ba-
sieren ebenso wie die bekanntenWaldwachstumssimulatoren hauptsächlich auf statistischen
Ansätzen. Statistische Modelle liefern innerhalb ihres Parametrisierungsbereiches zuverläs-
sige Ergebnisse und sind dank der geringen Zahl an Parametern nicht sehr rechenintensiv.
Ein typisches Grundkonzept der Modellierung von Derbholzbeständen ist beispielsweise
die Herleitung des Wachstums über eine potentielle Zuwachsfunktion mit anschließender
Reduzierung über einen Faktor, der die Konkurrenzbeeinﬂussung eines fokalen Individu-
ums beschreiben soll. Auch in den Ansätzen des Wachstums von Verjüngungen in der
Etablierungsphase ﬁndet sich dieses Grundkonzept sehr häuﬁg wieder. Beispiele für diese
Anwendung ﬁnden sich beiMonserud & Ek (1977), Golser & Hasenauer (1997), Sterba
et al. (1997), Biber & Herling (2002), Hasenauer & Kindermann (2002), Kindermann
et al. (2002) und Herling (2005). Einen alternativen Ansatz entwickelte Wagner (1999).
Hier wurde Wachstum als Funktion in Abhängigkeit der Verfügbarkeit von unterirdischen
Ressourcen und der Strahlung simuliert. Eine Weiterentwicklung dieses Ansatzes ﬁndet sich
bei Ammer (2000).
Derartige Zuwachsfunktionen werden durch regressionsanalytische Ansätze bestimmt und
beruhen somit auf bestimmten Datensätzen. Die Parameter der Funktionen beinhalten
dabei alle Informationen einzelner Individuen oder Bestände, die das Wachstum in seiner
Ausprägung verursacht haben. Allerdings nur sofern nicht bei der Auswahl der Daten
eine Konkretisierung stattgefunden hat. Beispielsweise bewirkt die Trennung von Daten
nach Baumarten eine baumartenweise Wachstumsfunktion. Für die einzelnen Phasen der
Verjüngung steht dabei neben dem Wachstum auch die Individuenzahl im Fokus, die in
die jeweils folgende Verjüngungsphase übergeht. Für die enthaltenen Informationen der
Parameter können die bei Mayer (1977) aufgeführten Faktorenkomplexe abgeleitet werden:
Tabelle 1.1.: Die Verjüngung beeinﬂussende Faktorenkomplexe (nachMayer 1977)
Komplexe Faktoren
Standort Boden, Temperatur, Niederschlag
Natürliche Waldgesellscha Floristische Zusammensetzung, Soziolog. Charakter, Genese u. Sukzession
Bestand Altersphase, Entwicklungsstadium, Mischung, Struktur
Baumarten Biologie u. Physiologie (Licht- u. Schattenbaumarten), Konkurrenzkraft
Samenerzeugung & -verbreitung Häuﬁgkeit u. Ergiebigkeit von Samenjahren, Verbreitungsmittel, Witterung in der Keimungsphase
Milieu der Anwuchsstellen Mikroklima (Licht, Feuchtigkeit, Wärme, Wind), Bodenvegetation
Anthropo-zoochore Faktoren Wild, Mäuse, Kleintierwelt, Schutzsituation, Düngung
Um die in Tabelle 1.1 aufgeführten Faktoren konkreter berücksichtigen zu können, können
diese als zusätzliche, erklärende Variablen in ein statistisches Modell integriert werden.
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Allerdings bringt diese Modellfamilie mehrere Komplikationen in Form von Kollinearität,
Interaktion der Variablen, Nicht-Lineare Zusammenhänge, Modellbildung und Modellver-
einfachung mit sich, die es zu berücksichtigen gilt. Zusätzliche Komplexität wird durch
unterschiedliche Skalenniveaus von erklärenden Variablen erreicht. Die Einbindung aller ge-
nannten Faktoren erschwert daher die Umsetzung und Interpretation eines solchen Modells
ungemein.
Ein zusätzlicher und entscheidender Schwachpunkt statistischer Modelle ist die Anfälligkeit
plausible Ergebnisse bei Extrapolation zu geben, da für jedes Modell durch die Datengrund-
lage ein bestimmter Rahmen gegeben ist.
Alternativ zu den regressionsanalytischen Ansätzen ﬁnden sich in der Literatur auch Ansätze
die auf Basis von neuronalen Netzen (Hasenauer & Kindermann 2002) oder Entschei-
dungsbäumen (Kindermann et al. 2002) beruhen. Ältere Ansätze ﬁnden sich bei Leak (1968)
und Shugart et al. (1973).
Eine bisher weitgehend unberücksichtigte Modellfamilie in der Waldwachstumsmodellie-
rung sind Hybridmodelle. Als Hybridmodelle werden Modelle bezeichnet, die individuen-
mit sogenannten prozess-basierten Modellen kombinieren. Prozess-basierte Modelle be-
schreiben physiologische Mechanismen wie Photosynthese oder Respiration und deren
Wechselwirkungen mit der abiotischen Umwelt (zum Beispiel Running & Coughlan 1988;
Bossel 1996; Thornley 1998). Um derartige Prozesse beschreiben zu können, ist eine Berück-
sichtigung von Umweltparametern unumgänglich. Beispielsweise berücksichtigen nahezu
alle PBMs die Umweltparameter Temperatur, Niederschlag und Strahlung (Fontes et al.
2010).
Während es bei der Modellierung von Derbholzbeständen einige Ansätze mit Hybridmodel-
len gibt, konnte mit dem Schwerpunkt auf der Verjüngungsmodellierung kein derartiges
Modell ausgemacht werden. Bekannte Beispiele sind die Modelle TRIPLEX (Peng et al. 2002),
PICUS V1.3 (Seidl et al. 2005), iLand (Seidl et al. 2012) und FORMIND-fest (Bohn et al. 2014).
Trotzdem wird solchen Hybrid-Modellen ein großes Potential nachgesagt, um dasWachstum
vonWaldökosystemen für Managemententscheidungen zu modellieren (Battaglia& Sands
1998;Monserud 2003; Bartelink &Mohren 2004; Pretzsch 2006; Fontes et al. 2010).
Ein Hybridmodell versucht bereits bekannte Erkenntnisse und bestätigte Hypothesen zu
bestimmten Prozessen mechanistisch zu berücksichtigen. Wissenslücken werden dagegen
durch statistische Modelle gefüllt und können bei Weiterentwicklung von Modellen und
dem Vorliegen neuer Erkenntnisse durch mechanistische Ansätze ersetzt werden. Damit
wird versucht Nachteilen von rein ökophysiologisch-basierten Prozessmodellen entgegen-
zuwirken. Diese bestehen in erster Linie aus dem hohen Komplexitätsgrad, der durch eine
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Vielzahl von Parametern und Initialisierungsdaten in solche Modelle eingeht. Dies geht zu
Lasten der Transparenz, des Interpretationsspielraums und der Rechenzeit. Hybridmodelle
haben dagegen auch die Möglichkeit sich auf die mechanistische Beschreibung der Prozesse
zu konzentrieren, die für die jeweilige Fragestellung nötig sind. Allerdings besteht die Her-
ausforderung bei der Entwicklung von Hybridmodellen diese zu identiﬁzieren. Außerdem
übernehmen Hybridmodelle bei zunehmenden Komplexitätsgrad schrittweise die Nachteile
der rein ökophysiologisch-basierten Prozessmodelle.
Daher wurde mit dem Modell oak-lay ein Hybridmodell entwickelt, das seinen Fokus auf die
Etablierungsphase von Naturverjüngung der Traubeneiche (Quercus petraea (Matt.) Liebl.)
legt. Um die Kriterien eines Hybridmodells zu erfüllen, wurde der Jungwuchs individuen-
basiert und räumlich explizit modelliert. Die prozess-basierte Komponente beschäftigt sich
mit dem Wasserhaushalt eines jeden Individuums. In bisherigen Forschungen zur Verjün-
gungsökologie der Eiche wurde zwar ein großer Fokus auf die Lichtverfügbarkeit gelegt (Jar-
vis 1964; Igboanugo 1990; Welander & Ottosson 2000; Annighöfer et al. 2015; Kamler
et al. 2016), allerdings ist der Wissensstand bezüglich der Modellierung von Lichtverfügbar-
keit im Vergleich zur Wasserhaushaltsmodellierung zurückgeblieben. Für die Modellierung
des Lichts wird hier daher auf phänomenologische Ansätze zurückgegriﬀen. Für die Umset-
zung des Wasserhaushaltsmodells wurde ein Submodell des Hurley-Pasture-Modells von
Thornley (1998) ausgewählt. Dieses berechnet anhand von Potentialunterschieden den
Wasserﬂuss vom Boden über die Wurzel in den Spross, wo das Wasser letztendlich tran-
spiriert. Die Wahl dieses Submodells bringt die konkrete Berücksichtigung vieler Faktoren
(Siehe Tabelle 1.1) mit sich. Neben einigen abiotischen Faktoren wurde die Möglichkeit
genutzt, um die Konkurrenz des Jungwuchses mit der Begleitvegetation um die Ressource
Wasser darzustellen. Ebenso berücksichtigt wurde der Einﬂuss des Altbestandes auf die
Transpiration von Jungwuchs und Begleitvegetation.
Diese Studie soll das Hybridmodell oak-lay vorstellen. Dafür soll das ODD-Protokoll (Over-
view, Design concepts and Details) von Grimm et al. (2006) und Grimm et al. (2010) zur
Anwendung kommen, das in der Vorstellung von individuen-basierten Modellen ein stan-
dardisiertes Verfahren darstellt und in dieser Form erstmals bei einem Hybridmodell mit
Verjüngung angewendet wird.
Weiterhin sollen in dieser Studie erste Analysen zum Modellverhalten vorgestellt werden.
Dabei handelt es sich um eine globale Sensitivitätsanalyse zum Wassersubmodell und eine
Analyse zur benötigten Rechenzeit des Modells mit Hilfe von Landau-Symbolen. Auf weitere
durchgeführte kleinere Analysen wird in der Diskussion eingegangen.
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2. Material & Methoden
2.1. Modellbeschreibung
Die nachfolgende Beschreibung des Modells folgt dem sogenannten ODD-Protokoll. ODD
steht für Overview, Design Concepts and Details und ist ein standardisiertes Verfahren zur
Beschreibung von individuen-basierten Modellen (Grimm et al. 2006; Grimm et al. 2010). In
der Modellierung ist es üblich den Modellen einen Eigennamen zu geben. Das Modell dieses
Vorhabens wurde auf den Namen oak-lay getauft.
2.1.1. Überblick
2.1.1.1. Ziel des Modells
Oak-lay ist ein Simulationsmodell, das aus dem individuellen Verhalten von Eichennaturver-
jüngung unter Altbeständen mit Hilfe der Prozesse Konkurrenz, Wachstum und Mortalität
die emergenten Eigenschaften dieses Ökosystems beschreibt. Jeder Eichen-Jungbaum unter
einer Höhe von 1,30 m wird durch die Wechselwirkungen aus Zustandsvariablen, bioti-
scher und abiotischer Umwelt beeinﬂusst. Der Aufnahme von pﬂanzenverfügbarem Wasser
und Licht im Zusammenspiel mit klimatischen Faktoren wird eine wesentliche Rolle zuteil.
Dieser synchrone Konkurrenzprozess wird über ein prozess-basiertes und physiologisches
Wasserhaushaltsmodell modelliert, welches für jedes Individuum einzeln berechnet wird.
Eine derartige Kombination von prozess-basierter und individuen-basierter Modellierung
ist bei der Verjüngungsmodellierung von Baumarten bisher einzigartig.
Das oak-lay Modell baut zusätzlich auf einen phänomenologische Konkurrenzansatz von
Berger & Hildenbrandt (2000) auf. Dieser Konkurrenzansatz, Field-Of-Neighbourhood
(FON) genannt, ermöglicht die Berechnung von oberirdischem Konkurrenzeinﬂuss von
älteren Bäumen auf jeden beliebigen räumlichen Punkt im Modell. Die Verfügbarkeit von
Licht am Waldboden wird so über den FON-Ansatz modelliert. Die Wachstumsfunktion und




Da Jungbäume nicht nur den Konkurrenzeinﬂüssen von anderen Jung- und Altbäumen
unterlegen sind, sondern auch durch begleitende Bodenvegetation beeinﬂusst werden, ent-
hält das oak-lay ebenso einen vereinfachten Ansatz zur Modellierung der Bodenvegetation.
Etwas genauer gesagt werden Grass- und Krautschicht jeweils durch Höhe und Dichte in
quadratmeterweise Schichten diskretisiert und beschrieben.
2.1.1.2. Entitäten, Zustandsvariablen und raum-zeitliche Skalen
Die Entitäten werden in drei Gruppen unterteilt: Jungbäume, Altbäume und Begleitvegetati-
on. Tabelle 2.1 gibt einen vereinfachten Überblick über die wichtigsten Zustandsvariablen
der einzelnen Entitäten.










Erreichen Jungbäume eine für den BHD erforderliche Höhe von 1,30 m, dann wird deren
Entitätszugehörigkeit zu einem Altbaum geändert. Die Trennung von Jung- und Altbaum ist
nötig, um den Besonderheiten der Wasserhaushaltsberechnung gerecht werden zu können.
Diese Berechnung erfolgt in kleinen, variablen Schritten und ist sehr rechenintensiv. Es wird
daher angenommen, dass Bäume ab einer Höhe von 1,30 m kaum noch demKonkurrenzdruck
der Begleitvegetation ausgesetzt sind und ab diesem Punkt eine jährliche Berechnung über
den phänomenologischen FON-Ansatz als günstiger anzusehen ist.
Die zeitliche Skalierung einzelner Prozesse erfolgt in unterschiedlichen Zeitschritten. Dem
oak-lay liegt ein Kalender zu Grunde, der eine genaue Bestimmung der simulierten Uhrzeit
und des Datums ermöglicht. Da das prozess-basierte Wasserhaushaltsmodell auf einem
Diﬀerentialgleichungsmodell basiert (Thornley 1996; Thornley 1998), sind hier dyna-
mische Zeitschritte von Nöten. Die Ergebnisse dieses Submodells werden wöchentlich
zusammengefasst und für die Modellierung der Wachstumsprozesse von Jungbäumen und
Begleitvegetation in der Vegetationsperiode genutzt. Außerhalb der Vegetationsperiode
ﬁndet keine Berechnung statt. Damit wird die Annahme getroﬀen, dass die Feldkapazität
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zu Beginn der Vegetationsperiode gefüllt ist. Diese Annahme ist optimistisch gewählt, da
für den ostdeutschen Raum diese Annahme nicht jedes Jahr zutriﬀt (Böttcher & Schmidt
2019). Trotzdem ist sie gängige Praxis und wird beispielsweise für bestimmte Trockenstres-
sindikatoren wie der Standortswasserbilanz nach Grier & Running (1977) angenommen.
Ein jüngeres Anwendungsbeispiel für Norddeutschland ﬁndet sich bei Böckmann et al.
(2019).
Die räumliche Skalierung von oak-lay ist variabel und erfolgt in Quadratmeterschritten.
Je höher skaliert wird, desto höher wird auch der Rechenbedarf des Modells, da bei der
Verjüngungsmodellierung sehr viele Individuen berechnet werdenmüssen. Für aktuelle Tests
und Simulationen hat sich eine Größe von 13 m x 13 m bewährt, um auch Rückkopplungen
aus dem Altbestand ausreichend darstellen zu können.
2.1.1.3. Übersicht und zeitliche Abfolge der Prozesse
Die Berechnung von unterschiedlichen Prozessen erfolgte zu unterschiedlichen Zeitpunk-
ten. Während die Wasserﬂüsse von Boden über Wurzel und Spross von Jungwuchs und
Begleitvegetation in die Atmosphäre in sehr kleinen, adaptiven Zeitschritten von wenigen
Minuten erfolgt , geschieht die Berechnung der meisten Prozesse im wöchentlichen Takt
innerhalb der simulierten Vegetationsperiode (siehe Abbildung 2.1).
Abbildung 2.1.: Darstellung der wöchentlich berechneten Prozesse von oak-lay .
Das optimale Wachstum der Jungbäume und der Begleitvegetation werden dabei durch
das Verhältnis von tatsächlicher zu potentieller Transpiration korrigiert. Die Transpiration
wird durch ein Submodell zur Wasserhaushaltsberechnung für die Entitäten Jungwuchs und
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Begleitvegetation beschrieben. Hierbei handelt es sich um ein Diﬀerentialgleichungsmodell,
das die oben beschriebenenWasserﬂüsse für jedes Individuum von Jungwuchs und Begleitve-
getation berechnet. Der pﬂanzenverfügbare Anteil der Freilandstrahlung für ein Individuum
wird aus der räumlichen Konkurrenzsituation aller Entitäten asynchron berechnet.
Im jährlichen Takt können dann noch Konkurrenz-, Wachstums- undMortalitätsprozesse der
Altbäume stattﬁnden. Dieser Schritt ist allerdings optional, da durch das bereits kumulierte
Wachstum der Altbäume wenig Veränderung in der Bodenkonkurrenzsituation resultieren
würde. Je nach der gewählten Zeitspanne von Simulationen kann so Rechenzeit einge-
spart werden. Lediglich anthropogen induzierte Mortalität durch bestandesbehandelnde
Maßnahmen ist für einige Simulationsexperimente von Bedeutung.







Darüber hinaus werden im Unterkapitel Submodelle (Siehe Kapitel 2.1.3) Berechnungen
bezüglich der Begleitvegetation und zeitlichen Parameter gesondert behandelt.
Die verschiedenen Prozessbeschreibungen beruhen größtenteils auf bekannten Ansätzen
verschiedener Autoren.
Um deutlich zu machen, welche Modellteile eine konkrete Vorlage haben, werden in Ta-
belle 2.2 die Quellen der verschiedenen Modellteile aufgelistet. Oft beruhen die Ansätze
der verschiedenen Quellen auf anderen Ansätzen. Detaillierte Angaben hierzu ﬁnden sich
entweder bei den Quellen oder in der ausführlichen Beschreibung in Kapitel 2.1.3.






Wasserhaushalt Jungwuchs/Begleitvegetation Monteith (1965) und Thornley (1998)
Lichtverfügbarkeit
Jungwuchs/Begleitvegetation Beer (1852) und Brunner (2004)




Es sei an dieser Stelle noch angemerkt, dass die verschiedenen Modellteile aus unterschied-
lichen Modellfamilien stammen. Die Vereinbarkeit der unterschiedlichen räumlichen und
zeitlichen Skalen dieser Ansätze in oak-lay unter einen Hut zu bringen war dabei die größte
Herausforderung bei der Entwicklung des Modells.
2.1.2. Designkonzepte
2.1.2.1. Emergenz
Die Wechselwirkungen der Individuen der verschiedenen Entitäten bewirken das emergente
Verhalten im Modell. Es handelt sich dabei um Modelleigenschaften, die durch charakteristi-
sche Muster beschrieben werden. Neben bestimmten Verteilungen von Zustandsvariablen,
können auch räumliche und zeitliche Muster analysiert werden.
2.1.2.2. Interaktion & Umweltwahrnehmung
Basierend auf der Position des Jungwuchses teilen sich diese ein Bodenquadrat und dessen
verfügbares Wasser. Interaktion ﬁndet hier auf zwei Arten statt. Schösslinge (1) entziehen
dem gemeinsamen Boden Wasser und (2) beschatten sich benachbarte Individuen, was
Auswirkungen auf die Transpirationsleistung hat.
Diese Interaktionen werden durch die optionale Begleitvegetation und Altbäume modiﬁziert.
Während Begleitvegetation auch in der Lage ist dem Boden Wasser zu entziehen und zu
transpirieren, wird angenommen, dass Altbäume ihren Wasserbedarf mit tiefer liegendem
Wasser decken. Durch die FON-Felder der Einzelbäume wird allerdings der Lichteinﬂuss am
Waldboden beeinﬂusst.
Die Transpirationsleistung hängt wesentlich von äußeren Umweltfaktoren ab, die explizit
im Modell berücksichtigt werden.
2.1.2.3. Stochastizität
Stochastizität ﬁndet in oak-lay bei der Initialisierung von Simulationsläufen statt. Neben den
Zustandsvariablen ist auch die räumliche Verteilung von Individuen der Entitäten Jungwuchs
und Altbestand zufällig bestimmt.
2.1.2.4. Beobachtung
Um das komplexe Modell für den Benutzer ausreichend übersichtlich zu gestalten, wurden
mehrere Diagramme und Überwachungsmonitore dem Interface der Programmierungsum-
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gebung hinzugefügt. Bedingt durch die unterschiedliche zeitliche Auﬂösung verschiedener
Prozesse sind diese Diagramme und Monitore nach zeitlicher Auﬂösung angeordnet. Die
Zahl der Diagramme wurde auf die wichtigsten Variablen reduziert, um die Übersicht zu
erhalten. Dabei handelt es sich meist um Zustandsvariablen der Entitäten, die durch Lagepa-
rameter zusammengefasst werden. Dies sind die Höhe, Biomasse und Transpirationsleistung
bei Jungwuchs und Begleitvegetation und Höhe, Brusthöhendurchmesser (in cm) (BHD)
und Kronenbreite bei den Altbäumen. Darüber hinaus werden Ausfälle und Anzahl der
einzelnen Entitäten dokumentiert. Generell sind Anpassungen der Beobachtungsvariablen
an speziﬁsche Forschungsfragen möglich.
Das 3D-Display soll zusätzlich zur Übersichtlichkeit beitragen. Schösslinge werden durch
Linien dargestellt, die der Höhe des Individuums entsprechen. Altbäume werden als Kugeln
dargestellt, deren Radius der Krone entspricht. Der Boden kann entweder den Wassergehalt
oder die Lichtverfügbarkeit am Waldboden farblich skaliert darstellen.
2.1.3. Details
2.1.3.1. Initialisierung & Input
Die Simulationsﬂäche wird mit einer beliebigen Anzahl an Jungwuchs initialisiert. Optional
ist es möglich, Begleitvegetation und Altbäume zur Simulation hinzuzufügen.
Das Submodell zur Berechnung des Wasserhaushalts (Beschreibung siehe unten) benötigt
Klimadaten, um die Wasserﬂüsse möglichst genau berechnen zu können. Die geringen
Rechenschritte erlauben es dem Nutzer diese Klimadaten auch in stündlicher Auﬂösung für
das Modell zu nutzen. Die verwendeten Variablen sind Tabelle 2.3 zu entnehmen.
Ferner spielt die Tageslänge für die Wasserhaushaltsberechnung eine Rolle. Daher kann
der Nutzer im Rahmen des Zeit-Submodells die geographische Breite mit angeben. Die
vorgegebene Breite ist auf die Stadt Dessau eingestellt.
2.1.3.2. Submodelle
I. Submodell: Wachstum
Mit einer Wachstumsfunktion wird das optimale Wachstum der Zielgröße modelliert. Mittels





Die Höhe h ist die zentrale Zustandsvariable des Modells. Der Zuwachs wird nach dem oben





wobei∆h der wöchentliche Höhenzuwachs innerhalb der Vegetationsperiode ist, cf ein Kor-
rekturfaktor und f(x) eine unbestimmte Wachstumsfunktion, die in Abhängig der Variablen
x ist. Diese Funktion ist hier undeﬁniert angegeben, da in den verschiedenen Experimenten
mit unterschiedlichen Funktionen gearbeitet wurde. Die konkreten Funktionen sind in den
verschiedenen Kapiteln angegeben.
Für gewöhnlich werden Zuwachsfunktionen von Bäumen in jährlichen Schritten angegeben.
In diesem Modell erfolgt der Zuwachs von Schösslingen allerdings in wöchentlichen Schrit-
ten innerhalb der Vegetationsperiode, welche vom 1. April bis 30. September angesetzt wird
und daher 26 Wochen beträgt.
Um den Faktor cf zu bestimmen, wird die Summe der wöchentlichen Transpiration ins
Verhältnis gesetzt zu der potentiellen Transpiration. Die potentielle Transpiration wird hier
angenommen als der Wasserﬂuss in die Atmosphäre, wenn die Stomata der Pﬂanze komplett






Wobei OW,sh−atm,i die tatsächliche Transpiration ist (Siehe auch in der Beschreibung des
Wasserhaushaltsmodells). PTi ist die potentielle Transpiration des Individuums i mit
PACLi = 1 (Siehe Gleichung 2.1.35) und θsh = 1 (Siehe Gleichung 2.1.33).
Biomasse
Die Biomasse wird für die Berechnung der Wasserﬂüsse benötigt. Im Wassersubmodell wird
nach oberirdischer (AGB) und unterirdischer (BGB) Biomasse unterschieden, die wiederum
in Substrat-Trockenmasse und strukturelle Trockenmasse unterteilt ist. Die Basis der Be-
rechnung für diese Biomasse bildet eine generische Biomassefunktion (Formel 2.1.3) nach
Annighöfer et al. (2016) für die AGB.




wobei β1 und β2 art-speziﬁsche Koeﬃzienten und H die Höhe in cm sind. Mit Hilfe eines
Verhältnisses von AGB zu BGB kann die unterirdische Biomasse nach Formel 2.1.4 ermittelt
werden.
BGB = AGB ∗ fB (2.1.4)
wobei fB ein Umrechnungsfaktor für die Bestimmung der BGB ist. Für jede Biomasse
abschließend noch eine Aufteilung in strukturelle und Substrat-Trockenmasse erfolgen
(Siehe Formeln 2.1.5 und 2.1.6).
Bstr = Bi ∗ fBs (2.1.5)
Bsub = Bi ∗ (1− fBs) (2.1.6)
wobei Bstr die strukturelle und Bsub die Substrat-Trockenmasse ist. Bi ist die Gesamtbio-
masse des Pﬂanzenkompartiments i (i = AGB,BGB) und fBs ist ein Parameter, der die
Aufteilung der Biomasse beschreibt. Die Umrechnung der Einheiten ist nicht in den Formeln
mit angegeben.
Blaflächenindex
Neben der Biomasse ist für die Berechnung von Wasser- und Lichtverfügbarkeit der
Blattﬂächenindex (in m2 Blattﬂäche (m2 Bodenﬂäche)−1) (LAI) eines Individuums von wich-
tiger Bedeutung. Festgelegt wird dieser über eine Formel nach Brunner (2004):
LAIspec = HtLAParAspec ∗ (0, 5 ∗H)
HtLAParBspec (2.1.7)
wobei LAIspec der LAI (in m2/m2) der fokalen Spezies ist. HtLAParAspec und
HtLAParBspec sind Parameter. Durch die Konstante 0, 5 wird angenommen, dass der
Schössling zur Hälfte belaubt ist.
II. Submodell: Wasserhaushaltsberechnung
Die Wasserhaushaltsberechnung, die von oak-lay verwendet wird, stammt ursprünglich
aus dem Hurley-Pasture Modell von Thornley (1998). Anders als in der Vorlage wurde
allerdings nur die Wasserhaushaltsberechnung für dieses Modell genutzt. Nachfolgend
werden die Berechnungen der jeweiligen Wassergehalte genau erläutert. Um die Vielzahl an
Variablen und Parametern, die teilweise kompliziert miteinander verstrickt sind, überblicken
zu können, wurden diese in Tabelle 2.3 mit Beschreibungen und Einheiten zusammengefasst.
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Die Variablen und Parameter der einzelnen Formeln werden anschließend allerdings auch
noch einmal näher beschrieben.
Nach Implementierung des Algorithmus wurde die Neuimplementierung mit Hilfe des Hur-
ley-PastureModells umfangreich auf Syntax- und Logikfehler überprüft. Der Vergleich beider
Implementierungen ergab keine Unterschiede in den Ergebnissen.
Tabelle 2.3.: Übersicht über Zustandsvariablen, Parameter, Umweltvariablen, Pﬂanzenvariablen und
andere Variablen des Wassersubmodells von oak-lay
Kürzel Beschreibung Einheit Formel
Wrt,Wsh,Wso Wassergehalt von Wurzel (rt), Spross (sh) und
Boden (so)









cW,rs−rt, cW,so−rs Konstanten, die den Widerstand zwischen Boden
und Wurzel beeinﬂussen
ms−1;m2 2.1.13




dsoil Bodentiefe m 2.1.28
frain,i,e,m Anteil des interzeptierten Regens, der jeden Monat
evaporiert (m = 1− 12)
kg m−3 s 2.1.10
fS,os−ac Anteil der Substratmasse, die osmotisch aktiv ist 2.1.30; 2.1.34
href Referenzhöhe für meteorologische Messungen m 2.1.23
Kso,max Maximalwert der hydraulischen Leitfähigkeit des
Bodens
kg m−3 s 2.1.14










kvk von Karman Konstante 2.1.23
qψ,soW Exponent der Bodenwassereigenschaften ∈ (2,18) 2.1.14; 2.1.29
Rgas Gaskonstante J (kg mol)−1 K−1 2.1.30; 2.1.34
ǫ Zellwandrigidität / Young’s Modulus Pa 2.1.31; 2.1.34
µs Molarmasse von Substrat und Wasser kg (kg mol)−1 2.1.30; 2.1.34
Tabelle wird fortgesetzt . . .
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. . . Fortsetzung Tabelle
Kürzel Beschreibung Einheit Formel
ρw Wasserdichte kg m−3 2.1.9; 2.1.10;
2.1.31; 2.1.34
χleaf Transmission 2.1.21
ψso,max Wasserpotential des Bodens bei erreichter Feldka-
pazität
J kg−1 2.1.29
Andere Variablen und Wasserflüsse
frain,i Regenanteil, der von der Blattﬂäche aufgenommen
wird
2.1.10
gblcon Grenzschichtleitfähigkeit m s−1 2.1.23; 2.1.24
gW,rt−sh Leitfähigkeit für Wasser zwischen Wurzel und
Spross
kg m−4 Tag−1 2.1.17; 2.1.18
IW,so Wasserﬂuss in den Boden kg Wasser m−2 Tag−1 2.1.8; 2.1.9
IW,rt−sh Wasserﬂuss von der Wurzel in den Spross kg Wasser m−2 Tag−1 2.1.19; 2.1.20
IW,so−rt Wasserﬂuss vom Boden in die Wurzel kg Wasser m−2 Tag−1 2.1.15; 2.1.16
jNetR,abs−can Von der Laubﬂäche absorbierte Strahlung J m−2 Tag−1 2.1.22; 2.1.24
Kso Hydraulische Leitfähigkeit des Bodens kg m−3 s 2.1.13; 2.1.14
OW,rain−int−atm Abgabe von interzeptiertem Niederschlag kg Wasser m−2 Tag−1 2.1.9; 2.1.10
OW,rt−sh Wasserabgabe von der Wurzel in den Spross kg Wasser m−2 Tag−1 2.1.16; 2.1.17;
2.1.19
OW,sh−atm Wasserabgabe vom Spross in die Atmosphäre
(Transpiration)
kg Wasser m−2 Tag−1 2.1.20; 2.1.24
OW,so−drain Drainage kg Wasser m−2 Tag−1 2.1.8
OW,so−rt Wasserabgabe vom Boden in die Wurzel kg Wasser m−2 Tag−1 2.1.9; 2.1.12;
2.1.15
t Zeit, unabhängige Variable Tag
rW,so−rt Widerstand des Wassertransportes vom Boden zur
Wurzel
kg−1 m4 s−1 2.1.12; 2.1.13
Wi(=0) Wassergehalt von Wurzel/Spross bei ψ = 0 kg Wasser m−2 2.1.33





ψi, ψi,os, ψi,pr Wasserpotential von Wurzel und Spross: Gesamtes,
Osmotisches und Matrixpotential
J (kg Wasser)−1 2.1.12; 2.1.17;
2.1.30; 2.1.31;
2.1.32; 2.1.34
ψso Wasserpotential des Bodens J (kg Wasser)−1 2.1.12; 2.1.29
Tabelle wird fortgesetzt . . .
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. . . Fortsetzung Tabelle
Kürzel Beschreibung Einheit Formel
Umweltvariablen
jNetR Nettostrahlung der Laubﬂäche J m−2 Tag−1 2.1.22
rain Niederschlag m Tag−1 2.1.9; 2.1.10
Tair, Tsoil Luft- und Bodentemperatur ◦C 2.1.30; 2.1.34
wind Windgeschwindigkeit m s−1 2.1.23
Pflanzenvariablen
gs Leitfähigkeit der Stomata m s−1 2.1.25; 2.1.27




Ms,rt,Ms,sh Substrattrockenmasse von Wurzel und Spross kg Substrattrockenmasse
m−2
2.1.30, 2.1.34








Ob dem Boden Wasser zugeführt wird, hängt von seinem aktuellen Wassergehalt ab. Hat die-
ser die Feldkapazität erreicht, so ﬂießt der Nettozuﬂuss des Bodenwassers in den Unterboden
ab. Konkret wird diese Abfrage durch Formel 2.1.8 beschrieben.
Wenn[(> 0) & (θso ≥ θso,max)]
dWso
dt
= 0, OW,so−drain = IW,so; (2.1.8)
sonst dWso
dt
= IW,so, OW,so−drain = 0
Wobei IW,so der Nettoﬂuss von Wasser in den Boden ist, θso der relative Bodenwassergehalt,
θso,max der maximale relative Bodenwassergehalt (Feldkapazität),
dWso
dt
der Zuﬂuss an Bo-




Der Nettozuﬂuss von Wasser in den Boden wird durch Formel 2.1.9 beschrieben.
IW,so = ρwrain −OW,rain−int−atm −OW,so−rt (2.1.9)
Wobei ρw die Wasserdichte ist, rain die tägliche Niederschlagsmenge und OW,so−rt die
Aufnahme von Wasser aus dem Boden in die Wurzel. OW,rain−int−atm ist der Niederschlag,
der von der Blattﬂäche interzeptiert wird und anschließend in die Atmosphäre evaporiert.
Dieser Anteil wird abhängig vom LAI und dem Kalendermonat berechnet (Siehe Formel
2.1.10)
OW,rain−int−atm = ρwrainfrain,ifrain,i,e,m (2.1.10)
frain,i = 1− e
−kcanLai (2.1.11)
Wobei frain,i der Anteil des Regens ist, der von der Blattﬂäche interzeptiert wird.
frain, i, e,m ist der Anteil des Niederschlages, der in den jeweiligen Kalendermonaten
evaporiert, kcan ist der Interzeptionskoeﬃzient und Lai ist der Blattﬂächenindex (in m2
Blattﬂäche (m2 Bodenﬂäche)−1).
Der andere Ausﬂuss aus Formel 2.1.9 OW,so−rt beschreibt den Übergang von Bodenwasser
in die Wurzel. Hierfür wird die Diﬀerenz beider Wasserpotentiale in Beziehung zumWasser-
transportwiderstand gesetzt. Die Zahl 86400 in Formel 2.1.12 ist für die Umrechnung von





Wobei ψso und ψrt die Wasserpotentiale von Boden und Wurzel sind. rW,so−rt ist der Wider-












Wobei cW,so−rs, cW,rs−rt undKW,rs−rt Konstanten sind, die den Widerstand zwischen Boden
und Wurzel beschreiben. ρrt ist die Wurzeldichte, Kso die Hydraulische Leitfähigkeit des
Bodens und Mx,rt die strukturelle Trockenmasse der Wurzel. Der erste Term beschreibt die
Resistenz zwischen Boden und Wurzel in Abhängigkeit des Bodenwassergehaltes, der über
Kso (Siehe Formel 2.1.14) repräsentiert ist. Der zweite Term ist unabhängig vom Bodenwas-
sergehalt und beschreibt die Resistenz in Abhängigkeit der Biomasse eines Individuums.
Weitere Details zu dieser Formel sind in Thornley (1996) und Thornley (1998) zu ﬁnden.
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Die Hydraulische Leitfähigkeit Kso wird mit Hilfe bestimmter Parameter berechnet, die
die Eigenschaften des Bodens beschreiben. Neben der Feldkapazität θso,max gehen noch der
Parameter für die Bodenwassereigenschaften qψ,soW (als Exponent) und der Maximalwert







Wassertransport zwischen Wurzel und Spross
Ein Teil des Abﬂusses aus dem Boden wird der Wurzel zugeführt (Siehe Formel 2.1.9). Daher
wird dieser dem Zuﬂuss der Wurzel gleich gesetzt:
IW,so−rt = OW,so−rt (2.1.15)
Die Diﬀerentialgleichung zur Bestimmung des Nettozuﬂusses der Wurzel beinhaltet außer-
dem noch den Abﬂuss aus der Wurzel in den Spross:
dWrt
dt
= IW,so−rt −OW,rt−sh (2.1.16)
Der Abﬂuss aus derWurzel in den Spross wird aus der Diﬀerenz der beidenWasserpotentiale
gebildet. Zusätzlich wird die Leitfähigkeit zwischen Wurzel und Spross berücksichtigt:





Wobei gW,rt−sh die Leitfähigkeit zwischen Wurzel und Spross darstellt. ψrt und ψsh sind die
Wasserpotentiale von Wurzel und Spross. cWT,pl ist eine Konstante für den Wassertransport
in der Pﬂanze und Mx,rt / Mx,sh sind die strukturellen Trockenmassen von Wurzel und
Spross.
Äquivalent zu Formel 2.1.15 wird der Abﬂuss von Wurzelwasser in den Spross dem Zuﬂuss
des Sprosses gleich gesetzt:
IW,rt−sh = OW,rt−sh (2.1.19)
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Für die Diﬀerentialgleichung des Sprosses muss außerdem die Transpiration berücksichtigt
werden. Optional ist es auch möglich, dass Wasserabgabe durch grasende Tiere (−OW,sh−ani)
oder Mahd (OW,sh−harv) in diese Formel integriert wird:
dWsh
dt
= IW,rt−sh −OW,sh−atm −OW,sh−ani −OW,sh−harv (2.1.20)
Transpiration
Die Transpiration wird auf Basis der Penman-Monteith-Gleichung berechnet (Monteith
1965; Allen 1998). Um die Gleichung allerdings anwenden zu können, müssen noch weitere
Variablen berechnet werden, die nachfolgend beschrieben werden.
Eswird angenommen, dass der Anteil der einfallendenNettostrahlung, die von der Blattﬂäche
absorbiert wird, derselbe ist wie der Anteil der absorbierten photosynthetisch aktiven
Strahlung im Wellenbereich 400 nm bis 700 nm. Dieser wird folgendermaßen berechnet:
fPAR,abs−can =
(






Wobei cr,leaf der Blattreﬂektionskoeﬃzient und χleaf die Transmission sind.
Der Nettostrahlungsﬂuss, der von der Blattﬂäche absorbiert wird, wird in der folgenden
Formel berechnet:
jNetR,abs−can = fPAR,abs−canjNetR (2.1.22)
jNetR = rNetR,PARjPAR,sc
Wobei jNetR die tatsächliche Nettostrahlung ist. rNetR,PAR ist ein konstantes Verhältnis
von Nettostrahlung zur photosynthetisch aktiven Strahlung und jPAR,sc ist der tatsächlich
einfallende Lichtﬂuss.




ln [(href + ζheat,vap − d) /ζheat,vap] ln [(href + ζmntm − d) /ζmntm]
(2.1.23)
Wobei kvk die von Karman Konstante ist. wind ist die Windgeschwindigkeit (in m s−1),
href ist die Referenzhöhe für meteorologische Messungen (in m). ζheat,vap und ζmntm sind
Rauheitsparameter für Hitze und Dampfaustausch und d ist der Nullﬂächenabstand.
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Für die TranspirationOW,sh−atm wird in diesem Modell die Wärmestrahlung vom Boden ver-
nachlässigt. Es ergibt sich daher in Formel 2.1.24. Es handelt sich dabei um eine vereinfachte
Form der Penman-Monteith Gleichung (Monteith 1965).
OW,sh−atm =
s ∗ jNetR,abs−can + 86400 ∗ λ ∗ gblcon ∗ (ρswv − ρwv)
λ
[
s+ γ(1 + gblcon/gcan)
] (2.1.24)
Wobei s die Änderung des gesättigten Wasserdampfdruckes mit der Temperatur ist. λ ist die
latente Wärme der Evaporation von Wasser. ρwv ist die gegenwärtige Wasserdampfdichte
und ρswv ist der Sättigungswasserdampfdruck. γ ist die psychometrische Konstante und gcan
ist die Blattﬂächenleitfähigkeit. Die Parameter s, λ, ρswv und γ sind temperaturabhängige
Parameter, die nach Tabelle 2.4 interpoliert werden. Die Werte sind von Thornley (1998)
entnommen.
Tabelle 2.4.: Interpolationstabelle der temperaturabhängigen Parameter s, λ, ρswv und γ
Temperatur s λ ρswv γ
−5 0, 24 ∗ 10−3 2, 51 ∗ 106 3, 7 ∗ 10−3 0, 527 ∗ 10−3
0 0, 33 ∗ 10−3 2, 50 ∗ 106 4, 9 ∗ 10−3 0, 521 ∗ 10−3
5 0, 45 ∗ 10−3 2, 49 ∗ 106 6, 8 ∗ 10−3 0, 515 ∗ 10−3
10 0, 60 ∗ 10−3 2, 48 ∗ 106 9, 4 ∗ 10−3 0, 509 ∗ 10−3
15 0, 78 ∗ 10−3 2, 47 ∗ 106 12, 8 ∗ 10−3 0, 503 ∗ 10−3
20 1, 01 ∗ 10−3 2, 45 ∗ 106 17, 3 ∗ 10−3 0, 495 ∗ 10−3
25 1, 30 ∗ 10−3 2, 44 ∗ 106 23, 1 ∗ 10−3 0, 488 ∗ 10−3
30 1, 65 ∗ 10−3 2, 43 ∗ 106 30, 4 ∗ 10−3 0, 482 ∗ 10−3
35 2, 07 ∗ 10−3 2, 42 ∗ 106 39, 7 ∗ 10−3 0, 478 ∗ 10−3
40 2, 57 ∗ 10−3 2, 41 ∗ 106 51, 2 ∗ 10−3 0, 474 ∗ 10−3
Die Blattﬂächenleitfähigkeit setzt sich aus dem Blattﬂächenindex und der stomatären Leitfä-
higkeit gs zusammen:
gcan = Laigs (2.1.25)
Die stomatäre Leitfähigkeit steht in Abhängigkeit zur CO2-Konzentration der Atmosphäre.
Bevor gs berechnet werden kann, muss daher der Faktor berechnet werden, der die An-
passung von gs an die CO2-Konzentration deﬁniert. Anschließend werden die stomatären







gs,max = fgs,CO2gs,max,350, gs,min = fgs,CO2gs,min,350
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Wobei cgs,CO2 ein Parameter ist, der den Eﬀekt der CO2-Konzentration auf die stomatäre
Leitfähigkeit beschreibt. CO2,vpm ist die CO2-Konzentration, gs,max,350 ist die stomatäre
Leitfähigkeit bei vollständig oﬀenen und gs,min,350 bei vollständig geschlossenen Stomata
bei 350 vpm CO2-Konzentration.
In einer Abschließenden Abfrage wird nun geklärt, ob die Stomata vollständig geschlossen
oder oﬀen sind oder, ob sie dazwischen liegen:
gs = gs,min, if (θsh ≤ θgs,min or jleaf = 0)
gs = gs,min +
(θsh−θgs,min)(gs,max−gs,min)
θgs,max−θgs,min (2.1.27)
if [(θgs,min < θsh ≤ θgs,max) and jleaf > 0]
gs = gs,max, if (θsh ≥ θgs,max and jleaf > 0)
Wobei θsh der relative Wassergehalt des Sprosses. θgs,min und θgs,max sind die relativen
Wassergehalte, wenn die Stomata vollständig geschlossen oder oﬀen sind. jleaf ist die
Strahlung (0 bei Nacht).
Relative Wassergehalte und -potentiale






Wobei Wso der absolute Wassergehalt des Bodens ist. ρw ist die Dichte von Wasser und dsoil
ist die Tiefe des Bodens.








Wobei ψso,max der Wert des Wasserpotentials, wenn der relative Wassergehalt des Bodens
die Feldkapazität erreicht hat. θso,max ist der maximale relative Bodenwassergehalt (Feldka-
pazität) und qψ,soW ist der Exponent der Bodenwassereigenschaft.
Für die Berechnung der Wasserpotentiale von Wurzel und Spross werden der absolute
Wassergehalt, die strukturelle und die Substrattrockenmasse herangezogen. Die einzelnen
Potentiale der Pﬂanzenteile setzen sich dabei jeweils aus zwei Summanden zusammen, die
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einerseits das Osmotische Potential und andererseits das Druckpotential repräsentieren. Das
Gravitationspotential ist für den Wasserhaushalt der Begleitvegetation und der Verjüngung
von geringer Bedeutung, so dass es weggelassen wird.
Die Berechnung der Potentiale für Wurzel und Spross erfolgt auf gleiche Art und Weise. Für
speziﬁsche Parameter wird daher der Index i eingesetzt, der sowohl für Wurzel (rt) als auch
für den Spross (sh) genutzt werden kann.
Das osmotische Potential wird wie folgt berechnet:
ψi,os = −
Rgas (Tj + 273) fS,os−acMs,i
µsWi
(2.1.30)
Wobei Rgas die Gaskonstante ist, Tj die Umgebungstemperatur (j = Luft, Boden), fS,os−ac
der Anteil der Substratmasse, die osmotisch aktiv ist,Ms,i die Substrattrockenmasse von i,
µs die Molmasse des Substrates undWi der Wassergehalt von i.








Wobei ǫ die Zellwandrigidität (auch Elastizitätsmodul oder Young’s Modulus genannt) ist,
cψ,pr ein Parameter, der die Druckkomponente des Pﬂanzenwasserpotentials beeinﬂusst,
Mx,i die strukturelle Trockenmasse von i und ρw die Wasserdichte.
Das gesamteWasserpotential eines Pﬂanzenteils setzt sich daher folgendermaßen zusammen:
ψi = ψi,os + ψi,pr (2.1.32)
Der relative Wassergehalt von Wurzel und Spross ist nicht zwangsweise für die Funktio-
nalität des Modells notwendig. Allerdings eignen sich diese Werte zur Überprüfung und
Beobachtung des Wassermodells. Der absolute Wassergehalt wird dabei in Relation zu dem

























III. Submodell: Berechnung der Lichtverfügbarkeit
Das Lichtmodell für die Konkurrenzprozesse in Bodennähe basiert auf dem tRAYci-Modell
von Brunner (2004). Der prozentuale Anteil der Freilandstrahlung wird in diesem Mo-
dell für jedes Individuum auf einer Referenzhöhe von 75 % der eigenen Höhe festgelegt.
Oberhalb dieses Punktes wird die Blattﬂächendichte der unmittelbaren Nachbarpﬂanzen
genutzt, um die verfügbare Strahlung zu bestimmen. Das Prinzip funktioniert nach einer
eindimensionalen Beer-Lambert Gleichung (Beer 1852):
PACLi = PACLtop ∗ e
(−0,5∗∑(LADj∗PATHj)) (2.1.35)
Wobei PACLi und PACLtop die Anteile der Freilandstrahlung des Individuums i und über
der Bodenvegetation (top) sind.LADj ist die Blattﬂächendichte der benachbarten Individuen
j und PATHj ist die Länge vom Kalkulationspunkt des Individuums i bis zur Höhe von j.
Die bekannte Umweltvariable jPAR,sc aus Formel 2.1.22 wird daher folgendermaßen be-
stimmt:
jPAR,sc = PACLi ∗ jacl (2.1.36)
Wobei jacl die Freilandstrahlung ist.
Für die Beschattung der Begleitvegetation durch Altbäume wird der FON-Ansatz genutzt (Be-
schreibungen in Berger & Hildenbrandt 2000; Hamkens 2013; Grueters et al. 2014), der
für jede beliebige Position den Konkurrenzeinﬂuss berechnen kann. Je höher dieser Einﬂuss
auf einen bestimmten Punkt ist, desto höher ist auch die Beschattung dieses Punktes. Daher
wird PACLtop durch den FON-Ansatz korrigiert. Die Berechnung des Konkurrenzeinﬂusses













fu¨r (r > RFON) ⇒ 0

 (2.1.37)
Wobei Fmax das baumartenspeziﬁsche Maximum der Konkurrenzstärke ist. r ist der Ab-
stand von der Stammposition eines fokalen Individuums zu einer beliebigen Position der
simulierten Fläche, RFON ist der Radius des FON und c ist eine Integrationskonstante, die
aus dem baumartenspeziﬁschen Minimum abgeleitet ist.
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Aus der Formel 2.1.37 kann nun die Konkurrenzstärke F (x, y) auf einer bestimmten Position
(x, y) abgeleitet werden. Dabei wird die Überlappung von N -Feldern berücksichtigt:
F (x, y) =
N∑
n=1
FONn (dist(x, y)) (2.1.38)
Wobei dist(x, y) die Distanz zwischen Feld n und der Position x, y ist. Das verfügbare Licht
wird in diesem Modell für die Transpiration benötigt.
Die Korrektur von PACLtop erfolgt nun durch Multiplikation mit der Konkurrenzstärke
F (x, y) für die jeweiligen Positionen.
IV. Submodell: Mortalität
Das Ausfallen einzelner Individuen ist in IBMs zwangsweise an bestimmte Bedingungen
geknüpft. Eine häuﬁg genutzte Bedingung ist dabei die Kopplung der Mortalität an den
Zuwachs, da dieser unmittelbar durch die Konkurrenzbedingungen beeinﬂusst wird. Fällt
der Zuwachs unter einen bestimmten Grenzwert x, so kann angenommen werden, dass
die Konkurrenzbeeinﬂussung so hoch ist, dass die boolesche Variable Xi,mort einen wahren
Wert annimmt und es somit zur Mortalität eines Individuums kommt (Siehe Formel 2.1.39).
Xi,mort =

wahr, wenn ∆h ≤ x oder ψi,pr ≤ yfalsch, andernfalls (2.1.39)
Bedingt durch die explizite Berechnung des Wasserhaushaltes wurde die Formel 2.1.39
noch um eine zweite Bedingung erweitert. Dieser Bedingung liegt die Annahme zu Grunde,
dass Pﬂanzen ab der Unterschreitung eines bestimmten Druckpotentials y (Siehe Formel
2.1.31) den permanenten Welkepunkt erreicht haben und damit nicht mehr in der Lage sind
genügend Saugspannung aufzubauen, um den eigenen Wasserbedarf zu erfüllen.
V. Submodell: Begleitvegetation
Eine Beeinﬂussungsgröße des Jungwuchses von Baumarten ist neben der intraspeziﬁschen
auch die interspeziﬁsche Konkurrenz mit der Begleitvegetation. Ein kompletter individuen-
basierter Ansatz für die Beschreibung der Begleitvegetation wurde dabei mit der Diskretisie-
rung dieser umgangen, um Rechenzeit einzusparen. Begleitvegetation wird daher in Quadern
zusammengefasst, die eine Grundﬂäche von 1 m2 haben und mit den Zustandsvariablen Hö-
he und Dichte beschrieben werden. Dieses Submodell orientiert sich an dem Schicht-Ansatz
von Brunner (2004). Erweitert werden die einzelnen Schichten der Begleitvegetation im
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oak-lay durch Variablen des Wasserhaushaltmodells, um die Wasser-Konkurrenzprozesse
berücksichtigen zu können.
Höhe
Die Höhe der Vegetationsschichten (Index: i) wird nicht über eine Zuwachsfunktion be-
rechnet, sondern als Funktion h(PACLi, cfi) direkt über die Verfügbarkeit von Licht und
Wasser:
hi = hmax ∗ PACLi
hl ∗ cfi
hw (2.1.40)
Wobei hmax, hl und hw Parameter sind. Der Parameter hmax beschreibt die maximale Höhe,
die eine Vegetationsschicht annehmen kann. Die weiteren Parameter sind für die Wich-
tung der Variablen integriert. Die Variablen PACLi und cfi werden dabei nach denselben
Gleichungen wie beim Jungwuchs berechnet (Siehe Formeln 2.1.35 und 2.1.2).
Dichte










Wobei LAImax der maximale Blattﬂächenindex der Schicht ist. Weiterhin sind dl und dw
Parameter, die ähnlich wie in Formel 2.1.40 die Variablen zur Licht- undWasserverfügbarkeit
wichten. Der Zähler setzt beschreibt demnach die Berechnung des Blattﬂächenindex der
Schicht. Erst durch die Division mit der Schichthöhe hi wird die Blattﬂächendichte berechnet,
die für das Lichtmodell (Siehe Formel 2.1.35) benötigt wird.
VI. Submodell: Zeitliche Variablen
Es wurde bereits erwähnt, dass die zeitliche Abfolge mit einer sehr hohen Auﬂösung und in
dynamischen Schritten erfolgt. Die hohe Auﬂösung macht es dabei erforderlich, dass Tag-
Nacht-Zyklen berücksichtigt werden. Darüber hinaus spielen auch jahreszeitliche Schwan-
kungen von abiotischen Einﬂussgrößen eine wichtige Rolle. Ausgehend von der Standard-
variable für die Zeit t werden daher weitere Zeitvariablen vom Modell erzeugt, mit deren
Hilfe jeder Rechenschritt einer exakten Uhrzeit im gregorianischen Kalender zugeordnet
werden kann. Die Standardzeitvariable t beschreibt dabei genau einen Tag. t = 0 beschreibt
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den ersten Tag des Simulationsjahres, also den 1. Januar. Mit Veränderung des Initialwertes
von t kann somit der Starttag im Jahreskalender verändert werden.
Tabelle 2.5.: Überblick der Zeitvariablen
Name Beschreibung Bereich Formel
t Simulationstag 0−∞
tint Integerpart von t 0−∞ tint = ⌊t⌋
tdec Dezimalpart von t 0− 1 tdec = t− ⌊t⌋
th Stunde 0− 24 th = 24 ∗ tdec
tdy Tag des Jahres 1− 365 tdy = tint + 1− 365 (ty − 1)
tdm Tag des Monats 1− 31 tdm = ⌊[(tdy + 306)− 30.6]⌋
tm Monat 1− 12 tm = ⌊[(tdy + 306 + 91, 3) /30.6tm + 92.3]⌋




τd relative Tageslänge 0− 1 siehe Formel 2.1.43
∆t Zeitschritt
Eine Übersicht der Zeitvariablen ﬁndet sich in Tabelle 2.5. Dort ist auch die Berechnung der
einzelnen Variablen angegeben. Die Berechnung des Tages des jeweiligen Monats basiert
auf einem Ansatz von Stuff & Dale (1973). Die Berechnung der relativen Tageslänge wird
im nachfolgenden Unterkapitel beschrieben.
Relative Tageslänge
Innerhalb des Jahresverlaufes ändert sich aufgrund der Erdneigung die Tageslänge in ab-
hängig des Breitengrades auf der Erde. Um die Transpiration der Entitäten des Modells
berechnen zu können, ist es daher wichtig die genaue Bestrahlungsdauer eines Tages zu
kennen, welche aus der relativen Tageslänge τd abgeleitet werden kann.
Zur Berechnung von τd wird der aktuelle Neigungswinkel der Sonne (φsol−dec) und die Breite





(0, 38092− 0, 76996 cosφyear + 23, 26500 sinφyear
+0, 36958 cos 2φyear + 0, 10868 sin 2φyear + 0, 01834 cos 3φyear
−0, 16650 sin 3φyear − 0, 00392 cos 4φyear + 0, 00072 sin 4φyear




Wobei φyear ein Winkel ist, der die Zeit bevor/nach dem Äquinoktium (Tagundnachtgleiche)
beschreibt. Die Formel für die Tageslänge lautet:
τd =
2 cos−1 (− tanφlat tanφsol−dec)
2π
(2.1.43)
Berechnung des Zeitschris ∆t
Standardmäßig ist der Berechnungszeitschritt auf zehn Minuten eingestellt. Es kann jedoch
vorkommen, dass der relative Wassergehalt eines Individuums sich dem Maximum annähert.
Der Zeitschritt wäre bei solchen Annäherungen zu hoch eingestellt, da bei der numerischen
Berechnung relative Wassergehalte über dem Maximum entstehen könnten. Daher ist eine
iterative Überprüfung des Zeitschrittes vonnöten. Hierfür wird eine boolesche Variable
(Xi,∆t) eingesetzt (Siehe Formel 2.1.44). Zur Festlegung von Xi,∆t wird eine vorgezogene




wahr, wenn Θi > 1falsch, wenn Θi ≤ 1 (2.1.44)
Sollte daherXi,∆t bei einem Individuum einen wahren Wert ergeben, dann wird∆t um 10 %
reduziert (Siehe Formel 2.1.45). Anschließend wird eine erneute Prüfung des Zeitschritts
durchgeführt. Dies wird so lange wiederholt, bis alle Xi,∆t einen falschen Wert ergeben.
für (Xi,∆t = wahr) ⇒ ∆t = ∆t ∗ 0, 9
für (Xi,∆t = falsch) ⇒ ∆t = ∆t
(2.1.45)
2.2. Globale Sensitivitätsanalyse
Ein wichtiger Teil des iterativen Modellentwicklungsprozesses ist das Analysieren des Mo-
dellverhaltens. Für diese Analysen hat sich eine spezielle Methodik entwickelt, die Design
of Experiments (DoE) genannt wird (Box et al. 1978; Montgomery 1984; Taguchi 1986;
Anderson & Whitcomb 2000). Der Modellinput (alle Eingabeparameter) wird dabei mit
Hilfe unterschiedlicher Strategien verändert, um dessen Auswirkungen auf die simulierten
Werte zu untersuchen. So kann herausgefunden werden, welche Inputs einen signiﬁkanten
Einﬂuss auf den Output haben und daher von besonderer Bedeutung für die weitere Mo-
dellentwicklung und –anwendung sind. Diese Methodik kann sowohl für ein komplettes
Modell als auch für Submodelle angewandt werden. Das Wassersubmodell von oak-lay ist
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Teil des Hurley-Pasture-Modells (Thornley 1996; Thornley 1998), wurde in der Form aber
bisher keiner globalen Sensitivitätsanalyse unterzogen. Da der Großteil der Parameter des
gesamten Modells in das Wassermodell einﬂießt, wurde es einer solchen Analyse unterzogen.
Die Ergebnisse sollen Aufschlüsse für die Parametrisierung des Modells geben. Während
in der Vergangenheit aufgrund der technisch begrenzten Rechenkapazität eine einfache
lokale Sensitivitätsanalyse die bevorzugte Methode war, ist es nun in moderneren Zeiten
möglich auch komplexere globale Sensitivitätsanalysen durchzuführen, die den kompletten
Wertebereich von Input-variablen absuchen können und damit in der Lage sind lokale
Maxima oder Minima zu identiﬁzieren. Für die Methode der Wertewahl wird auf die un-
terschiedlichen Möglichkeiten des DoE zurückgegriﬀen. Für die Analyse der Sensitivität
des Wassersubmodells wurde die Methode des Morris Screening ausgewählt (Morris 1991;
Saltelli et al. 2004).
2.2.1. Morris-Screening
Diese Methode wird auch die elementary eﬀects Methode genannt, welche es erlaubt, die
wichtigen Faktoren eines Modells herauszuﬁltern. Ebenso kann diese Methode Faktoren
herausﬁltern, die in Interaktionen involviert sind. Sie basiert auf einem „one-at-a-time“ DoE
und wird üblicherweise angewandt, wenn die Zahl von Parametern sehr groß ist. Bei dieser
Methode wird in einem k-dimensionierten Parameterraum der Wertebereich eines jeden
Parameters in diskrete Schritte p aufgeteilt. Anschließend werden für jeden Inputfaktor
sogenannte elementary eﬀects nach Formel 2.2.1 berechnet.
di(X) =
Y (X1, ..., Xi−1, Xi +∆, Xi+1,...,Xk)− Y (X)
∆
(2.2.1)
Wobei Y (X) der Modelloutput ist und X der k-dimensionale Vektor der Faktoren. ∆ ist ein
Schritt zwischen 1/(p− 1) und 1− 1/(p− 1).
Um die Elementareﬀekte bewerten zu können, wird der Mittelwert der absoluten Elementar-
eﬀekte µ∗i und die Standardabweichung der Elementareﬀekte σ gebildet und gegeneinander











Je höher der Mittelwert ausfällt, desto höher wird der Einﬂuss eines Faktors auf den Output
eingestuft. Eine hohe Standardabweichung deutet auf einen Nicht-linearen Eﬀekt des Faktors









Angemerkt sei, dass diese Standardabweichung nicht aus den absoluten Mittelwerten, son-
dern aus den normalisierten Mittelwerten der Elementareﬀekte gebildet wird.
2.2.2. Parametereinstellung
Für die Analyse des Wassersubmodells wurden nicht alle Parameter ausgewählt, da es auch
einige Parameter gibt, die aufgrund der physiologischen und physikalischen Eigenschaften
unbedingt als konstant einzustufen sind. Die ausgewählten Parameter, ihre Startwerte und
Wertebereiche sind Tabelle 2.6 zu entnehmen. Die Wertebereiche mit einem Maximalwert
von 1 sind Parametern zuzuordnen, die Anteile beschreiben. Eine Überschreitung eines
vollen Anteils ist daher nicht vorgesehen. Die Werte werden zusätzlich nicht mit einer 0
versehen, da dies zu Teilungsfehlern in der Berechnung führen kann. Eine Besonderheit
stellen hier die Parameter θgs,min und θgs,max dar. Beide Parameter beschreiben Grenzwerte
für den Öﬀnungsgrad der Stomata dar. Eine Überschneidung der Werte ist daher unplausibel
und würde zu Fehlermeldungen im Modell führen. Die Werte für cr,leaf und χleaf wurden
auf einen Bereich eingegrenzt, der eine fehlerlose Durchführung der Analyse ermöglichte.
Andere Parameter beruhen auf physiologischen Eigenschaften von Pﬂanzen. Die Wertebe-
reiche können hier durch Literaturangaben bestimmt werden. So entstammt der festgesetzte
Wertebereich für die Zellwandrigidität (ǫ) Jones (2014). Für die maximale Leitfähigkeit der
Stomata (gsmax) konnten unterschiedliche Werte recherchiert werden. Bei Jones (2014) wird
von einem Bereich 0,002 bis 0,008m s−1 für C3 Gräser gesprochen. Bei Kelliher et al. (1995)
wird für natürliche Vegetation ein Wertebereich von 0,006 bis 0,012 m s−1 angegeben. Für
die Sensitivitätsanalyse wurden aus beiden Quellen der kleinste und der größte Wert als
Wertebereich angenommen. Der Wertebereich für µs stammt ausMaron & Prutton (1965),
wurde allerdings angepasst, da es zu Fehlermeldungen kam.
Zu den sonstigen Parametern ist leider nicht viel bekannt. Der Parameter cW,so−rs wird bei
Thornley (1998) als Skalierungsparameter für die Resistenz zwischen Boden und Wurzel
angegeben. Abgesehen von einem Initialwert konnte kein Wertebereich recherchiert werden.
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Tabelle 2.6.: Input-Parameter, deren Ausgangswerte und Wertebereich für die Durchführung eines
Morris Screening (Globale Sensitivitätsanalyse)
Parameterart Parameter Eingangswert Wertebereich
Relative Parameter
cψ,pr 0, 2 0, 01 1
θgs,min 0, 65 0, 45 0, 65
θgs,max 0, 85 0, 66 1
fS,os−ac 1 0, 01 1
kcan 0, 5 0, 01 1
cr,leaf 0, 15 0 0, 3
χleaf 0, 1 0 0, 3
Physiologische Parameter
ǫ 2 ∗ 106 1 ∗ 106 5 ∗ 107
µs 20 10 30
gsmax 0, 005 0, 002 0, 012
Sonstige Parameter
cW,so−rs 8 1 50
KW,rs−rt 0, 77 0, 4 0, 9
ζheat 0, 026 0, 001 0, 03
ζmntm 0, 13 0, 001 0, 5
Ähnliches gilt für den ParameterKW,rs−rt und die Parameter ζheat und ζmntm. Dieser wird
kaum beschrieben. Die Wertebereiche sind hier geschätzt und beruhen auf Erfahrungen bei
der Implementierung des Submodells.
Die festgelegte Schrittzahl für dieses Experiment wurde auf 5000 festgelegt, da wiederholte
Experimente mit kleineren Schritten sehr unterschiedliche Ergebnisse hervor brachten.
Als Output wurde der letzte Wasserﬂuss, die Transpiration festgelegt, da alle beinhalteten
Parameter Einﬂuss auf die Transpiration ausüben. Gemessen wurde dabei die Summe der
Transpiration über zwei Tage.
2.3. O-Notation
2.3.1. Grundlagen
Der Rechenaufwand des Modells für die Zahl der Individuen soll über die sogenannten
Landau-Symbole beschrieben werden. Diese werden in der Informatik verwendet, um das
asymptotische Verhalten von Funktionen zu beschreiben (Landau 1909). Für die Bewertung
eines Algorithmus wird die Zeitkomplexität betrachtet. Dabei handelt es sich um eine
Funktion T (n), welche in Abhängigkeit zu einer Problemgröße n deﬁniert wird. Diese
Funktion nimmt Werte an, die die Laufzeit des Algorithmus bei zunehmender Problemgröße
beschreiben. Die sogenannte O-Notation gibt nun die Größenordnung der Komplexität
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wieder, also ob die Funktion zum Beispiel linear, quadratisch oder exponentiell wächst.
Das heißt, dass die O-Notation O(f(n)) unter anderem auch die Funktion T (n) enthält
und somit eine Menge von Funktionen darstellt. Der Ausdruck T (n) ∈ O(f(n)) wird
daher verwendet, um zu beschreiben, dass eine Zeitkomplexität T (n) höchstens so schnell
wächst wie f(n). Die Größenordnung wird in Form einer Komplexitätsklasse angegeben.
Um diese zu bezeichnen, wird immer die einfachste Funktion angegeben, die geeignet ist, die
jeweilige Komplexitätsklasse zu repräsentieren. Ein Algorithmus mit der Zeitkomplexität
T (n) = n2 kann theoretisch durch die O-Notation T (n) ∈ O(n6) beschrieben werden, da
die Komplexität der Funktion T (n) in der MengeO(n6) enthalten ist. Das macht aber wenig
Sinn und mindert die Aussagekraft der Zeitkomplexität von T (n) in der O-Notation. Ziel
sollte es daher sein, die Größenordnung zu ermitteln, zu der die Funktion T (n) am nächsten
kommt (In diesem Beispiel T (n) ∈ O(n2)).
2.3.2. Versuchsaufbau
Zur Festlegung der Landau-Symbole wurden zwei Simulationsexperimente durchgeführt,
die sehr simpel gehalten wurden. Im ersten Experiment (A) wurde die Fläche von oak-lay
auf einen m2 festgesetzt und mit einer bestimmten Individuenzahl besetzt. Für einen festen
Rechenschritt wurde dann die benötigte Rechenzeit über alle Prozeduren dokumentiert.
Das Experiment wurde mit steigenden Individuenzahlen wiederholt. Eine Übersicht von
Simulationsexperiment A ist in Tabelle 2.7 zu ﬁnden.
Tabelle 2.7.: Input und Output für die Simulationsexperimente A und B zur Analyse der Rechenzeit
Input Experiment A Experiment B
Fläche 1 m2 1 m2...1000 m2
Individuenzahl/-dichte 1...300 106 ha−1
Wiederholung pro Lauf 10
Dauer 1 ∆t
Output Rechenzeit [in ms]
Beim zweiten Experiment (B) wurde die Fläche von oak-lay schrittweise erhöht. Die Indivi-
duendichte blieb konstant bei 106 ha−1, so dass sich zwar die Gesamtindividuenzahl mit der
Fläche erhöhte, aber die Dichte im Verhältnis zur Fläche konstant blieb.
Für die Durchführung der Simulationen wurde ein i7-4790 Core-Prozessor von Intel mit
einem Takt von 3,6 GHz genutzt. Der Arbeitsspeicher des Rechners betrug 8,00 GB RAM.





Die Ergebnisse zeigen, dass der Parameter, der die Druckkomponente des Pﬂanzenwasserpo-
tentials beeinﬂusst, die höchsten Werte aufweist. Die weiteren wichtigen Parameter folgen
erst nach einer kleinen Lücke. Bemerkenswert ist an dieser Stelle, dass die drei Parameter
mit dem stärksten Einﬂuss in ihrer Berechnung alle unterschiedlich lokalisiert sind. Wäh-
rend cψ,pr in der Berechnung für den Wassertransport innerhalb der Pﬂanze lokalisiert ist,
sind KW,rs−rt und kcan in der Wasserﬂussberechnung für Boden/Wurzel und Transpiration
angesiedelt.
Abbildung 3.1.: Darstellung der Standardabweichung (σ) über den absoluten Mittelwerten (µ∗i ) der
Elementareﬀekte eines Morris-Screening für die Parameter des Wasserhaushalts-
modells. Die farbigen Kästen beschreiben die einﬂussreichsten Parameter anhand
ihrer Lokalisation in der Pﬂanze (Siehe Legende).
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Ergebnisse
Von den wichtigsten fünf Parametern werden zwei durch physiologische Vorgaben gesetzt,
die spezies-speziﬁsch sind: kcan und ǫ. Die weiteren Parameter sind für eine sinnvolle
Anpassung gedacht, um unlogische Wasserﬂussmuster zu eliminieren. Dies spiegelt auch
die Angaben von Thornley (1998) wieder, der die wichtigsten Parameter als solche angibt.
Etwas überraschend wenig Einﬂuss hat nach dieser Analyse die maximale stomatäre Leit-
fähigkeit gs. Das könnte damit zusammenhängen, dass bei unterschiedlichen Parameter-
einstellungen der Wassergehalt einer Pﬂanze soweit variieren kann, dass die maximale
stomatäre Leitfähigkeit in vielen Simulationen nicht abgerufen werden kann, da die nötigen
Voraussetzungen hierfür nicht vorlagen. Die stomatäre Leitfähigkeit wird bei bestimmten
Wassergehalten auf ein Minimum gesetzt und kann daher wenig Einﬂuss haben.
Diverse Versuche mit dem Modell haben gezeigt, dass die Interaktion zwischen den Parame-
tern eine wichtige Rolle spielt. Wird beispielsweise die Zellwandrigidität verändert, so muss
man auch cψ,pr) anpassen, um plausible Ergebnisse zu erhalten. Bei der Parametrisierung





Die Ergebnisse der Simulationsexperimente bezüglich der Rechenzeit sind in Abbildung
3.2 dargestellt. Für die Beschreibung der O-Notation wurde in beiden Experimenten die
Notation aufgeteilt. Während sich sowohl bei niedriger Individuenzahl als auch bei geringer
Flächengröße der Rechenzeitzuwachs linear verhält, wurde bei höheren Werte ein expo-
nentielles Wachstum festgestellt. Begründet durch das rasche Wachstum konnten keine
Experimente mit höheren Werten durchgeführt werden.
Abbildung 3.2.: Darstellung der benötigten Rechenzeit für einen Rechenschritt über der Individu-
enzahl (A) und der Flächengröße (B). Die blaue und rote Linie zeigen die angelegte
O-Notation für lineares (O(x)) und exponentielles (O(2x)) Verhalten. Das linke
Diagramm zeigt die Rechenzeit [in ms] über der Individuenzahl (graue Kreise) und
das rechte Diagramm die Rechenzeit [in s] über der Flächengröße.
Es zeigt sich in Abbildung 3.2, dass bereits ab einer geringen Flächengröße von 225 m2 die
Rechenzeit stark steigt. An dieser Stelle sei erwähnt, dass die Rechenzeit für das rechte
Diagramm in Sekunden angegeben ist. Auﬀällig ist auch, dass die Interaktion zwischen
den Individuen ein wichtiger Faktor für das Rechenverhalten von oak-lay zu sein scheint.
Obwohl beispielsweise in Experiment B bei einer Flächengröße von 100 m2 insgesamt 10.000
Individuen erzeugt wurden, verhält sich die Rechenzeit vergleichsweise niedrig unter 5
Sekunden. In Experiment A wurde dagegen bereits bei 300 Individuen eine Rechenzeit von
knapp 3 Sekunden erreicht. Der Unterschied bei beiden Experimenten besteht bei der Zahl




In dieser Arbeit wurde oak-lay vorgestellt. Es handelt sich dabei um ein neues, räumlich ex-
plizites Hybridmodell, das erstmalig einen Fokus auf die Modellierung von Verjüngung legt.
Es kombiniert erfolgreich individuen-basierte mit prozess-basierten Modellierungsansätzen.
Das Modell berücksichtigt die Entitätengruppen Jungwuchs, Altbestand (Derbholzbestand)
und Begleitvegetation, wobei Jungwuchs und Begleitvegetation mit einem physiologischen
Wasserhaushaltssubmodell hinterlegt sind. Das Modell wurde erfolgreich implementiert und
im Rahmen dieser Studie getestet. Der Hauptfokus der Tests lag dabei auf einer globalen
Sensitiviätsanalyse des Wassersubmodells und einer Analyse zur Rechenzeit. Zusätzlich
wurden kleinere Testläufe bezüglich der technischen Fehlerbeseitigung und konkurrenzbe-
dingten Selbstdiﬀerenzierung durchgeführt, auf die in dieser Diskussion kurz eingegangen
wird.
Über die technischen Besonderheiten hinaus, die zweifellos den Schwerpunkt dieser Studie
ausmachen, soll an dieser Stelle auch noch über einige inhaltliche Punkte bezüglich der
Einordnung von oak-lay in die Verjüngungsmodellierung eingegangen werden. Dafür ﬁnden
sich in Ammer et al. (2004) fünf waldbauliche Anforderungspunkte, die ein Verjüngungsmo-
dell erfüllen muss:
1. Populationsbiologische Aussagefähigkeit und Konsistenz (aut- und synökologisch),
2. Eignung für Naturverjüngung, Saat und Pﬂanzung,
3. Adaptierbarkeit für eine Vielzahl von Baumarten und Umweltbedingungen,
4. Sensitivität für waldbaulich relevante Manipulationsmöglichkeiten und
5. Bieten von Schnittstellen für Modelle anderer Sichten (Waldwachstumskunde, Genetik
etc.).
Die Anforderung des 1. Punktes soll sicherstellen, dass eine populationsbiologische Aus-
sagefähigkeit gegeben sei. Aus autökologischer Sicht geht es dabei um die Ausprägung
der Lebenszyklusphasen innerhalb des Verjüngungsprozesses. In jeder Phase kommt es
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allerdings auch zu Wechselwirkungen mit der biotischen und abiotischen Umwelt, welche
die Aussagefähigkeit aus synökologischen Gesichtspunkten beeinﬂussen. Die Entität des
Jungwuchses in oak-lay ist in der Etablierungsphase einzuordnen. Die weiteren Phasen des
Lebenszyklus werden nicht explizit berücksichtigt. Jedoch bildet der Ausgangspunkt der
vorhergegangenen Phase zur Etablierungsphase den theoretischen Initialisierungszustand
von Simulationsläufen. Das Modell bringt daher eine grundsätzliche Möglichkeit zur Erwei-
terung mit, die eine Verbesserung der autökologischen Aussagefähigkeit bewirken kann.
Innerhalb der hier modellierten Etablierungsphase erfüllt das Modell die Anforderungen
an die Synökologie. Nicht nur die explizite Berücksichtigung der abiotischen Umwelt trägt
dazu bei, sondern auch die inter- und intraspeziﬁschen Konkurrenzprozesse, die in diesem
Modell nicht ausschließlich phenomenologisch, sondern insbesondere auch physiologisch
beschrieben werden. Die umfangreichen Möglichkeiten der Parametereinstellung der ver-
schiedenen Entitäten ermöglichen ebenso die Umsetzung verschiedener Hierarchiestufen
der Konkurrenz. Damit erfüllt das Modell auch automatisch den 3. Punkt der Anforderun-
gen. Für diesen Punkt kommt hinzu, dass die verschiedenen Prozesse im oak-lay modular
aufgebaut sind. Das heißt, dass einzelne Submodelle austauschbar oder variabel sind. Bei-
spielsweise kann die Wachstumsfunktion beliebig ausgetauscht werden. Durch die räumlich
explizite Darstellung des Jungwuchses im oak-lay wird der 2. Punkt allerdings nur teilweise
erfüllt. Während Naturverjüngung und Pﬂanzung sich lediglich in der Dichte, räumlichen
Anordnung und der Varianz von Initialzuständen der Zustandsvariablen unterscheiden und
damit problemlos vom Modell berücksichtigt werden können, ist die Berücksichtigung von
Saat nicht ohne Vorschaltung weiterer Submodelle möglich, da diese in einer früheren Phase
des Lebenszyklus ansetzt. Eine Erweiterung von individuen-basierten Verjüngungsmodellen
durch derartige Submodelle ist aber grundsätzlich möglich. Insgesamt kann an dieser Stelle
die gute Eignung von individuen-basierten Modellen für die Verjüngungsmodellierung
hervorgehoben werden. Die explizite Berücksichtigung einzelner Individuen machen IBMs
deutlich ﬂexibler gegenüber statistischen Modellen, die ihren Fokus auf bestandesbeschrei-
bende Variablen setzen. Die explizite Darstellung der Individuen ermöglicht deshalb auch
die grundsätzliche Erfüllung der Punkte 4 und 5.
Da bei der Entwicklung von oak-lay Ansätze verschiedener Modelle genutzt wurden, soll
nicht unerwähnt bleiben, dass die einzelnen Elemente bei der Neuimplementierung für
oak-lay auf eventuelle Fehler überprüft wurden. So konnte beispielsweise für das Wasser-
submodell eine lauﬀähige Version des Hurley-Pasture von Thornley (1998) genutzt werden,
um die komplexe Rechenabfolge zu überprüfen und abzugleichen.
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Zur Identiﬁzierung von Artefakten wurde die Oberﬂäche des Modells mit umfangreichen
Möglichkeiten zur visuellen Darstellung ausgestattet. Dabei wurde großer Wert darauf
gelegt eventuell untypische Muster zu identiﬁzieren und zu eliminieren. So zeigte eine
Testreihe für die Darstellung der Selbstdiﬀerenzierungstrajektorie (ln Individuendichte
über lnBiomasse) einen empirischen Wert des Exponenten, der im Bereich der bekannten
theoretischen Exponenten −4/3 (White 1981; Enqist et al. 1998; Enqist & Niklas 2001)
und −3/2 (Yoda 1963) liegt. Die Intention des Tests lag dabei nicht auf der Zuordnung
der Selbstdiﬀerenzierung des Modells zu einem bestimmten der beiden Gesetze, sondern
darin eine grundsätzliche Tendenz festzustellen. Die Konkurrenzberechnung ist in oak-lay
vergleichsweise komplex und verfolgt einen komplett neuen Ansatz, weshalb ein solcher Test
unumgänglich war. Jedenfalls konnte eine solche Tendenz festgestellt werden. Allerdings
zeigte sich bei demTest, dass die Selbstdiﬀerenzierung zumTeil sehr sensibel auf Änderungen
der Parametereinstellungen reagierte. Die Interaktion damals noch unbekannter Parameter
mit Zustandsvariablen des Wasserhaushaltsmodells bewirkte sehr hohe Wasserﬂüsse, die
durch den Berechnungsalgorithmus von ∆t nicht abgefangen werden konnten. Die Folge
war eine Endlosschleife, die nur manuell abgebrochen werden konnte. Um dieses Verhalten
zu analysieren, wurde daher eine globale Sensitivitätsanalyse für das Wasserhaushaltsmodell
ausgewählt, da die verursachenden Parameter in diesem Submodell ausgemacht werden
konnten.
Eine globale Sensitivitätsanalyse untersucht das Modellverhalten bei unterschiedlichen
Parametereinstellungen. Während bei lokalen Sensitivitätsanalysen der Einﬂuss einer be-
stimmten Veränderung eines Parameters auf das Modell geprüft wird, überprüft eine globale
Sensitivitätsanalyse mehrerer Parameter über den gesamten eigenenWertebereich (Saltelli
et al. 2004). Dieses Verfahren bringt den Vorteil mit sich, dass auch Interaktionen zwischen
Parametern identiﬁziert werden können. Da besonders Probleme im Zusammenhang mit der
Interaktion bestimmter Parameter auftauchten, kann hier die globale Sensitivitätsanalyse
als geeignetes Instrument angesehen werden. Das ausgewählte Morris-Screening (Morris
1991) ist ein bekanntes Verfahren für eine globale Sensitivitätsanalyse, um das Verhalten
einzelner Parameter und die Interaktion zu testen. Es kann daher für die Fragestellung als
geeignet angesehen werden. Weitere Verfahren legen zwar auch ihren Schwerpunkt auf
die Identiﬁzierung von Interaktionen und können teilweise einen höheren Informationsge-
halt aufweisen. Dazu gehören die Methoden des Teilfaktorplans (Engl.: Fractional Factorial
Design), der vollständigen Versuchsplanung (Engl.: Full Factorial Design) oder der Response
Surface Methodology (Box et al. 2005). Allerdings sind diese in der Regel nicht für eine so
hohe Parameterzahl ausgelegt, wie es in dieser Studie der Fall war (Saltelli et al. 2004).
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Die Ergebnisse des Morris-Screening zeigen die Parameter auf, die einerseits einen hohen
Einﬂuss auf den Modelloutput haben und andererseits miteinander interagieren. Dabei ist
festzustellen, dass ein höherer Einﬂuss auf den Modelloutput auch eine höhere Interakti-
onsfreude der Parameter zeigt. Aus der Analyse geht allerdings nicht hervor, wie stark der
Einﬂuss und die Interaktion tatsächlich sind. Allerdings können wir aus den bisherigen
Erfahrungen im Umgang mit dem oak-lay schließen, dass die Einﬂuss- und Interaktions-
stärke durchaus beachtlich ist, so dass bei zukünftiger Parametrisierung des Modells ein
Augenmerk auf diese Parameter gesetzt werden sollte.
Ein weiterer beachtenswerter Punkt von oak-lay sind die Verknüpfungspunkte der ver-
schiedenen Ansätze, die für die Umsetzung genutzt wurden. Dies betriﬀt insbesondere das
Wassermodell. DasHurley-Pasture von Thornley (1998) ist ein Diﬀerentialgleichungsmodell,
das neben dem Stoﬀﬂuss von Wasser auch die Stoﬀﬂüsse von Kohlenstoﬀ, Phosphor und
Stickstoﬀ beschreibt. Dabei ﬁnden wiederholt Rückkopplungen statt, da beispielsweise Was-
serﬂüsse auf Basis der Biomasse berechnet werden, welche wiederum durch den weiteren
Stoﬀgehalt berechnet wird. Dieser ist wiederum von der Transpiration abhängig, welche
Teil des Wassermodells ist. Für oak-lay mussten daher an geeigneter Stelle Schnittpunkte
gesetzt werden, um das Wassermodell aus diesem Konstrukt herauslösen zu können. Für
die beispielgebende Biomasse wurden in oak-lay anstatt der weiteren Stoﬀﬂussberechnung
allometrische Funktionen gesetzt, die die Biomasse aus der Höhe ableiten (Annighöfer
et al. 2016). Auch die Zustandsvariablen bezüglich der Wurzeln wurden auf eine ähnliche
Weise berechnet. Die hierfür verwendeten statistischen Modelle stellen dabei nicht die
Optimallösung dar, da diese Modelle aus einem anderen wissenschaftlichen Kontext her-
aus entwickelt wurden und die Gültigkeit daher nicht unbedingt gegeben ist. Für künftige
Weiterentwicklungen von oak-lay sollte daher ein Fokus auf diesen Schnittstellen liegen.
Dabei sollte aber eine grundsätzlich simple Grundstruktur verfolgt werden. Der Vorteil der
verwendeten allometrischen Funktionen liegt in der geringen Parameterzahl, was bei der
ohnehin schon sehr hohen Parameterzahl des oak-lay wünschenswert ist.
Die Simulationsexperimente bezüglich der Beschreibung der Rechenzeit haben aufgezeigt,
dass die Rechenzeit in beiden Fällen exponentiell ansteigt. Dies bedeutet, dass bei beson-
ders hohen räumlichen oder dichtespeziﬁschen Auﬂösungen die Nutzung des Modells nur
unter Einkalkulierung von sehr hohen Rechenzeiten möglich ist. Die Ursache ist hier in
der Findung des Wertes für den Zeitschritt ∆t zu vermuten. Im aktuellen Ansatz wird
der Zeitschritt iterativ verkleinert bis das schwächste Glied in der Kette keine Fehlermel-
dung zurückgibt. Die Prüfung auf Nutzbarkeit der jeweiligen Zeitschritte erfordert einen
jeweils einmaligen Rechendurchlauf des Wassersubmodells. Eine Anpassung von ∆t ﬁn-
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det insbesondere dann statt, wenn sich dem Minimum oder Maximum annähert. Je höher
die Individuenzahl, desto wahrscheinlicher ist daher eine Anpassung von ∆t. Dies lässt
sich in einem solchen Hybridmodell vermutlich nicht ändern. Es ist daher für künftige
Entwicklungen umso wichtiger, dass geeignetere Verfahren zur näherungsweisen Lösung
von Anfangswertproblemen analysiert werden sollten. Mögliche Lösungen wären hier die
Anwendung von Runge-Kutta-Verfahren (Runge 1895; Heun 1900; Kutta 1901).
Ein letzter erwähnenswerter Punkt von oak-lay ist die Möglichkeit der Mortalitätsbeschrei-
bung von Jungwuchs über das Druckpotential. In der individuen-basierten Modellierung
von Waldbeständen hat sich eine Kombination von intrinsischer Mortalität über das Alter
(Harcombe 1987) und durch konkurrenzbedingte Zuwachseinbußen ausgelöste Mortalität
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Physiologisch induzierte Mortalität von Kiefern-Jungwuchs unter Trockenstress
1. Einleitung
Das Verständnis der Komplexität vonWaldökosystemen, die unter anderem durch Diversität,
Nichtlinearität und Heterogenität in Zeit und Raum begründet wird (Wu & Marceau
2002; Cadenasso et al. 2006), ist von wesentlichem Interesse für das Management dieser
Systeme. Um den multifunktionalen Anforderungen an Waldökosysteme gerecht zu werden,
spielen dabei Simulationsmodelle eine wichtige Rolle, da sie unter anderem in der Lage
sind Vorhersagen zu treﬀen (Wu & David 2002; Green & Sadedin 2005). Hierzu wurden
im Laufe der Jahre verschiedene Arten von Simulationsmodellen entwickelt, die gezielt
Fragestellungen zu verschiedenen Dimensionen der Komplexität von Waldökosystemen
beantworten sollten (Loehle 2004). DerartigeModelle lassen sich dabei in drei große Familien
einteilen: (1) Physiologische Modelle (Running & Coughlan 1988; Bossel 1996; Thornley
1998), die wesentliche Prozesse wie Photosynthese oder Respiration und den Einﬂuss der
Umwelt auf diese beschreiben und daher auch als prozess-basierteModelle (PBMs) bezeichnet
werden, (2) kleinräumige individuen-basierte Modelle (IBMs) (Bugmann 2001), die das
Verhalten von Einzelbäumen in Interaktion mit intra- und interspeziﬁschen Nachbarn
setzen, um das emergente Verhalten eines Waldbestandes beschreiben zu können, und
(3) großräumige Landschaftsmodelle (He et al. 1999; Scheller & Mladenoff 2007), die
Prozesse und räumliche Muster auf Landschaftsebene betrachten. Diese Modellfamilien
unterschieden sich in erster Linie durch unterschiedliche Betrachtung des Skalenniveaus des
Ökosystems Wald. Während prozess-basierte Modelle bis auf die molekulare Ebene reichen
können (Fontes et al. 2010) und dabei physiologische Mechanismen einzelner Organismen
erklären, arbeiten Landschaftsmodelle namensgerecht auf einer viel höheren Ebene, ohne
jedoch die tatsächlichen Kausalitäten von Änderungen in Landschaftsmustern durch sich
ändernde biotische und abiotische Bedingungen zu berücksichtigen (Li 2000).
Das Verhalten von Einzelbäumen in den individuen-basierten Modellen wird in der Regel
durch phenomenologische Ansätze determiniert. Die für deutsche Wälder entwickelten
Waldwachstumssimulatoren SILVA (Pretzsch 2002) und BWIN-Pro (Nagel 1999) beispiels-
weise arbeiten mit statistischen Modellen zur Wachstumsmodellierung und Ansätzen auf
Basis von Indizes, um Konkurrenz zu beschreiben. Die Parameter hierfür wurden aller-
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dings durch empirische Aufnahmen bestimmt und sind daher nur unter ganz bestimmten
Rahmenbedingungen gültig. Derartige Modelle werden in der Literatur daher auch oft als
empirische Modelle bezeichnet. Der Einﬂuss von Umweltparametern ist in diesen Modellen
nur indirekt durch die Festlegung der Koeﬃzienten der einzelnen Funktionen berücksichtigt.
Die zu erwartenden Änderungen durch den Klimawandel können daher von Einzelbaum-
modellen auf phenomenologischer Basis nicht berücksichtigt werden. Derartige Modelle
sind allerdings in ihrer Summe sehr parameterarm und gelten daher als deutlich simpler als
ihre prozess-basierten Gegenstücke. Dies bringt den Vorteil eines für den Anwender gut
verständlichen Modells, das wenig Rechenleistung in Anspruch nimmt. Einsparungen in
der Rechenzeit können auch dadurch erzielt werden, dass derartige Modelle in jährlichen
Schritten zeitlich aufgelöst sind.
Die prozess-basierten Modelle sind dagegen sehr parameterreich, was in der expliziten
Berücksichtigung ausgewählter Prozesse (z.B. Photosynthese, Transpiration) begründet
wird. Um derartige Prozesse beschreiben zu können, ist eine Berücksichtigung von Umwelt-
parametern unumgänglich. Beispielsweise berücksichtigen nahezu alle PBMs die Umweltpa-
rameter Temperatur, Niederschlag und Strahlung (Fontes et al. 2010). Die Schwierigkeit
bei der Entwicklung solcher Modelle besteht in der Auswahl der relevanten Prozesse und
deren sachgemäßer Beschreibung, da einzelne Prozesse unterschiedlich detailgetreue be-
schrieben werden können (Bugmann & Martin 1995; Körner 1998; Reynolds et al. 2001;
Körner 2006; Braun et al. 2010; Bugmann & Bigler 2011). Prozess-basierte Modelle sind
vergleichsweise sehr rechenintensiv. Das liegt unter anderem an den deutlichen komplexeren
Berechnungen und auch an den mitunter sehr kleinen Zeitschritten. Die Wahl der zeitlichen
Auﬂösung hängt hierbei von der konkreten Umsetzung eines PBMs ab. Das sehr bekannte
3-PG Modell von Landsberg & Waring (1997) beispielsweise kann in monatlichen oder
jährlichen Schritten rechnen. Bei der Berechnung von Stoﬀﬂüssen mittels Diﬀerentialglei-
chungen muss die zeitliche Auﬂösung noch viel höher angesetzt werden. Die tatsächliche
Berechnung von Rechenschritten erfolgt in diesem Beispiel dynamisch und kann nur wenige
Minuten betragen. Das bringt unter anderem den Vorteil mit, dass Umweltparameter in
hoher Auﬂösung berücksichtigt werden können.
Um die Vorteile von IBMs und PBMs gleichermaßen nutzen zu können, existiert noch eine
Kombination beider Modellfamilien, welche auch als Hybrid-Modelle bezeichnet werden.
Dies wird in der wissenschaftlichen Praxis auf zwei unterschiedliche Arten realisiert: (1)
über signal-transfer Funktionen (Luxmoore et al. 2002; Matala et al. 2005), oder mit einer
kausalen Struktur, die empirische und mechanistische Komponenten gleichermaßen enthält
(Mäkelä et al. 2000; Landsberg 2003; Bartelink & Mohren 2004; Pretzsch 2006; Taylor
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et al. 2009). Diese Modelle geben dabei in der Regel die zeitliche Auﬂösung in Jahresschritten
auf und müssen sich an die Vorgaben des prozess-basierten Parts anpassen.
Obwohl solchen Hybrid-Modellen ein großes Potential nachgesagt wird, um das Wachstum
vonWaldökosystemen für Managemententscheidungen zu modellieren (Battaglia& Sands
1998; Monserud 2003; Bartelink & Mohren 2004; Pretzsch 2006; Fontes et al. 2010),
sind bis heute nur wenige Hybrid-Modelle veröﬀentlicht worden. Bekannt sind die Modelle
TRIPLEX (Peng et al. 2002), PICUS V1.3 (Seidl et al. 2005), iLand (Seidl et al. 2012) und
FORMIND-fest (Bohn et al. 2014). Diese Modelle berücksichtigen Umweltparameter in unter-
schiedlichen Auﬂösungen. Die höchste zeitliche Auﬂösung ist dabei eine Berücksichtigung
von täglichen Umweltparametern, die allerdings von monatlichen Daten hergeleitet werden.
Lokale Minima/Maxima von Umweltparametern werden daher nicht berücksichtigt.
Obwohl dem übergeordneten Prozess der Mortalität eine entscheidende Rolle bei der Erhal-
tung und dem Management von Waldökosystemen zugeordnet wird (Friend et al. 2014), gilt
dieser Prozess als wenig verstanden (Hawkes 2000; Eid & Tuhus 2001). In der Modellierung
wurde bisher weitestgehend auf empirische Ansätze gesetzt, in denen mittels statistischer
Modelle versucht wird, Beziehungen zwischen Mortalität und internen (Zustands-)variablen
oder externen Einﬂüssen herzustellen (Weiskittel et al. 2011). Es hat sich bei IBMs etabliert,
dass Mortalität einerseits intrinsisch bedingt über das Alter eine bestimmte Sterbewahr-
scheinlichkeit von Bäumen modelliert wird. Dabei folgt die Wahrscheinlichkeitsverteilung
der Mortalität einer U-Form, so dass entweder besonders junge oder alte Bäume mit einer
höheren Wahrscheinlichkeit ausfallen (Harcombe 1987). Andererseits wird angenommen,
dass durch Konkurrenzdruck und der daraus resultierenden geringenWachstumsrate Bäume
ebenso ausfallen (Waring 1987). Die Kombination dieser beiden Ansätze hat sich beson-
ders bei Einzelbaumsimulatoren bewährt, die in der Regel nur Altbestände simulieren und
Jungwuchs entweder gar nicht oder kaum berücksichtigen. Jungwuchs ist anderen Konkur-
renzeinﬂüssen ausgesetzt, die zur Mortalität führen können. Der Ansatz, dass Mortalität
über geringe Zuwächse induziert wird, ist bei Jungwuchs nicht zwangsweise treﬀend, da
besonders im Jugendalter die Baumarten unterschiedliche Anpassungen an Konkurrenzbe-
dingungen entwickelt haben, die auch geringe Zuwächse beinhalten können. Zusätzlich ist
Jungwuchs dem Wildverbiss ausgesetzt, welcher zwar eine Reduzierung der Konkurrenz-
kraft aber nicht zwangsweise den Ausfall bedeuten würde. Um die Mechanismen hinter
der Mortalität näher berücksichtigen zu können, fehlt IBMs auch die tatsächliche kausa-
le Grundlage, welche durch die Hybridisierung mit PBMs gegeben sein kann. Trotzdem




PBMs mit expliziter Berücksichtigung von Wasserﬂüssen in Boden und Pﬂanze sind aller-
dings in der Lage die physiologischen Grenzen von Pﬂanzen zu beschreiben und können
so auf eine mechanistische Art die Mortalität von Bäumen beschreiben. Da durch den Kli-
mawandel eine Erhöhung von Häuﬁgkeit und Intensität von Trockenereignissen erwartet
wird (Intergovernmental Panel on Climate Change 2013), könnte die mechanistische
Mortalitätsbeschreibung auf Grundlage von Wasserstress von zunehmender Wichtigkeit
sein.
Um derartigen Wasserstress allerdings zu erfassen, müssen Modelle in der Lage sein Um-
weltparameter als Input zu verwerten. Oben wird bereits deutlich gemacht, dass PBMs mit
sehr unterschiedlichen zeitlichen Auﬂösungen arbeiten. Anders als bei kontinuierlich vor-
handenen Umweltparametern (zum Beispiel Temperatur oder relative Luftfeuchte) kann der
Wasserinput mittels Niederschlag auch über kurze oder lange Perioden komplett ausfallen.
Dabei hängt es von der zeitlichen Auﬂösung eines Modells ab, ob dieses dann in der Lage ist
diese Ausfälle zu erfassen.
Aus Pﬂanzenphysiologischer Sicht betrachtet ist der Mechanismus der Mortalität zwar
häuﬁg untersucht, aber bisher nicht eindeutig identiﬁziert (Mitchell et al. 2013). Allerdings
werden Kohlenstoﬀ- und Wasserhaushalt als fundamentale Einﬂussfaktoren für die Mortali-
tät genannt (Mencuccini 2014;Mitchell et al. 2014; Petit et al. 2016; Sterck & Zweifel
2016). Um Zeiten des Wassermangels zu überbrücken, werden zwei, ﬂießend ineinander
übergehende Strategien unterschieden, die sich durch die Regulierung der stomatären Leit-
fähigkeit bei unterschiedlichen Bodenwasserpotentialen unterscheiden (Martínez-Vilalta
& Garcia-Forner 2017). Bei der Isohydrie schließen Pﬂanzen ihre Stomata vollständig bei
einem bestimmten Blattwasserpotential, während bei der Anisohydrie das Blattwasserpoten-
tial weiter herabgesetzt wird, um den Gasaustausch weiter aufrecht zu erhalten (Attia et al.
2015; Kiorapostolou et al. 2018). Isohydrische Arten unterbrechen damit den Gasaustausch
frühzeitig und bauen somit auf die angereicherten Kohlenstoﬀreserven, um das weitere
Überleben zu gewährleisten. Derartige Arten sterben daher an Kohlenstoﬀmangel, wenn
sie langfristiger Trockenheit ausgesetzt sind (McDowell et al. 2008). Die gemeine Kiefer
(Pinus sylvestris L.) wird in der Literatur als isohydrische Art eingestuft (Irvine et al. 1998;
Kiorapostolou et al. 2018).
Für diese Studie wird daher das Hybrid-Modell oak-lay genutzt, um Unterschiede in der
Transpirationsleistung und Mortalität von simulierten Kiefern Jungwuchsplots mit unter-
schiedlicher zeitlicher Auﬂösung herauszuﬁnden. Weiterhin soll in dieser Studie die Aus-
wirkung von unterschiedlichen Kiefern Jungwuchsdichten auf die physiologisch induzierte
Mortalität bei Trockenereignissen aufgezeigt werden.
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Bei oak-lay handelt es sich um ein Hybrid-Modell, welches die phenomenologischen Kompo-
nenten der Modelle KIWI (Berger & Hildenbrandt 2000) und Regenerator (Brunner 2004)
mit der Wasserhaushaltsberechnung des Hurley-Pasture Modells von Thornley (1998) ver-
knüpft. Dieses Modell ist in der Lage die Klimainputparameter Boden-/Lufttemperatur, Nie-
derschlag, Strahlung, relative Luftfeuchte undWindgeschwindigkeit in sehr hohen zeitlichen
Auﬂösungen im Minutenbereich zu berücksichtigen, da es mit dynamischen Zeitschritten
rechnet. Ebenso kann das Modell auch gemittelte Werte verwenden, um niedrigere Auﬂösun-
gen der Umweltinputparameter zu berücksichtigen. Die Wasserberechnungen beruhen auf
Wasserpotentialunterschieden zwischen Boden, Wurzel und Spross des Jungwuchses. Durch
die Berücksichtigung des Pﬂanzenwasserpotentials kann das Modell Pﬂanzen identiﬁzieren,
die nicht mehr in der Lage sind Wasser aufzunehmen und damit ausfallen.
Es ist für einen Vorversuch innerhalb dieses Kapitels anzunehmen, dass insbesondere bei
zeitlichen Auﬂösungen, die die tägliche Variablität von Umweltparametern erfassen, Ausfälle
aufgrund von Trockenstress eher erfasst werden als bei sehr niedrigen Auﬂösungen. Daher
wird für diese Studie die Hypothese aufgestellt, dass die simulierte Transpirationsleistung
von Kiefernjungwuchs (Pinus sylvestris L.) mit Berücksichtigung hochaufgelöster Umwelt-
parameter geringer ist als bei niedrigaufgelöster Berücksichtigung. Im Umkehrschluss wird
eine zweite Hypothese aufgestellt, dass die Ausfälle bei hochaufgelösten Umweltparametern
höher sind als bei den niedrigaufgelösten. Der Hauptversuch dieses Kapitels untersucht
die Robustheit und Mortalität von Kiefernjungwuchs, der unterschiedlichen Konkurrenzbe-
dingungen ausgesetzt ist, auf Trockenereignisse. Es wird hierzu die Hypothese aufgestellt,
dass die Robustheit gegenüber Trockenereignissen bei steigendem Konkurrenzdruck nach-
lässt. Die Simulationsexperimente dieses Kapitels dienen darüber hinaus als Test für das
Modellverhalten von oak-lay .
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2. Material & Methoden
2.1. Das Eichenverjüngungsmodell oak-lay
Für die Umsetzung der Simulationsexperimente wird auf das individuen-basierte Eichen-
verjüngungsmodell oak-lay zurückgegriﬀen. Dieses Modell wurde entwickelt, um explizit
die emergenten Eigenschaften der Wechselbeziehungen zwischen gruppierten Individu-
en von Waldaltbestand, Begleitvegetation und Naturverjüngung darzustellen. Derartige
Gruppen werden Entität genannt. Die Konkurrenzbeziehungen zwischen Naturverjüngung
und Begleitvegetation werden dabei über einen prozess-basierten Modellierungsansatz des
Wasserhaushalts der einzelnen Entitäten beschrieben. Entitäten zum Waldaltbestand und
zur Begleitvegetation werden für diese Studie allerdings nicht benötigt, so dass diese in den
Simulationsexperimenten abgeschaltet wurden. Eine detaillierte Beschreibung des Modells
nach dem standardisierten ODD-Protokoll (Grimm et al. 2006; Grimm et al. 2010) ﬁndet sich
im Methodenkapitel von Teil II.
Das Modell wurde ursprünglich für die Modellierung von Eichen-Jungwuchs entwickelt. Es
kann aber durch Anpassungen der Wachstumsfunktionen und/oder -parameter auch für
andere Baumarten angewandt werden. Für diese Studie wurde die Baumart Kiefer (Pinus
sylvestris L.) ausgewählt. Für diese Baumart lag zum Zeitpunkt der Durchführung eine
Wachstumsfunktion für Jungwuchs vor, die wegen ihrer besseren Datenverfügbarkeit als
geeigneter eingestuft wurde als die Ursprungsfunktion von Brand (2005).
Das oak-lay wurde mit Hilfe der Programmierumgebung NetLogo 5.3.1 von Wilensky 1998
entwickelt.
2.1.1. Modellierung des Kiefernwachstums
Grundlage für die Modellierung des potentiellen Kiefernwachstums bildet die Höhenfunkti-
on nach Chapman-Richards (Richards 1959), welche auf der Wachstumstheorie von Ber-
talanffy (1957) basiert. Diese Funktion fand bereits mehrfach Anwendung in Studien
mit waldwachstumskundlichen Schwerpunkten (Cooper 1961; Pienaar & Turnbull 1973;
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Osumi & Ishikawa 1983; Ito & Osoumi 1984). Die Chapman-Richards Funktion h(t) be-






wobei a,b und c die Parameter der Funktion sind.
Die Daten und die Parametrisierung stammen vonHuth et al. (2017). Als Grundlagen für die
Parametrisierung sind Lembcke et al. (2000) und Pretzsch (2001) sowie die Nutzung eigener
Felddaten genannt. Die leichten Abweichungen bei den Parameterwerten im Vergleich zu
Huth et al. (2017) sind durch die Nutzung einer früheren Parametrisierung des Projekts
entstanden (Siehe Tabelle 2.1).
In ersten Vorversuchen für diese Studie mit Anwendung einer vereinfachten Zuwachsfunk-
tion ∆h(h, t), die aus Bildung der Diﬀerenz zweier Alterszustände auf Basis der Formel
(2.1.1) deﬁniert wurde, zeigten sich jedoch unlogische Muster, die durch die Interaktion
der Individuen hervorgerufen werden, da die Funktion (2.1.1) in Abhängigkeit vom Alter t
eines Individuums deﬁniert ist und nicht durch die konkurrenzinduzierte Dimension. Eine















wobei hier a, b und c dieselben Parameter aus Formel (2.1.1) sind. Diese Funktion bildet
damit die potentielle Zuwachsfunktion, die bei jedem Individuum mit einem fokalen Kor-
rekturfaktor cf multipliziert wird.
2.1.2. Modifizierung des Grundmodells
Um der Zielstellung dieser Studie gerecht zu werden, mussten einige geringfügige Modiﬁ-
zierungen am Modell vorgenommen werden. Ursprünglich überspringt das Modell Nacht-
phasen, um Rechenzeit einzusparen. Um allerdings Wasserﬂüsse, die sich im Experiment
mit stündlicher Auﬂösung auch in der Nacht ändern können, berücksichtigen zu können,




Da der Jungwuchs nur aus Individuen der Art P. sylvestris festgelegt und keine weiteren
Entitäten in den Simulationsexperimenten berücksichtigt wurden, konnte über alle Indivi-
duen eine einheitliche Einstellung der Parameter genutzt werden. Eine Übersicht wichtiger
Parameter ist in Tabelle 2.1 gegeben.









β1 Koeﬃzienten für die Biomassenfunktion
0, 02022
β2 1, 9891





Parameter, der die Druckkomponente des Pﬂan-
zenwasserpotentials beeinﬂusst
0, 005 kg TM(kgWasser)−1
cW,rs−rt Konstanten, die den Widerstand zwischen
Boden und Wurzel beeinﬂusst
5 ∗ 104 ms−1
KW,rs−rt 0, 1 kg TMm−2
kcan Interzeptionskoeﬃzient
0, 8m2 Bodenﬂäche (m2
Blattﬂäche)−1
cWT,pl
Konstante für den Wassertransport in der Pﬂan-
ze
60 kgWasser (kg TM)−1
[J (kg Wasser)−1]−1
Tag−1
ǫ Zellwandrigidität 5 ∗ 106 Pa
gsmax Maximale Stomataleitfähigkeit 0, 012 m s−1
Submodell Mortalität
ψtr Mortalitätsschwelle −2, 2MPa
Die Koeﬃzienten für die Biomassefunktion wurde aus Annighöfer et al. 2016 übernommen.
Von den Wasserparametern stammt die Maximale Stomataleitfähigkeit aus Gieger 2002. Die
weiterenWasserparameter wurden so angepasst, dass bei ausreichenderWasserverfügbarkeit
Einzelbäume ein ideales Wachstum vorweisen, ohne dass sprunghafte und unrealistische
Änderungen im Wasserpotential auftraten. Die Mortalitätsschwelle wurde geschätzt.
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2.2. Simulationsexperimente
2.2.1. Allgemeine Grundeinstellungen
Es wurden zwei Simulationsexperimente durchgeführt, die in einen Vorversuch und einen
Hauptversuch unterteilt wurden. Der Vorversuch soll die Auswirkungen von unterschied-
lichen zeitlichen Klimaauﬂösungen auf Mortalität und Wachstum aufzeigen, um eine ge-
eignete Auﬂösung für den Hauptversuch festsetzen zu können. Der Hauptversuch soll die
Mortalität von Trockenstress ausgesetztem Jungwuchs analysieren, der unterschiedlichen
Konkurrenzbedingungen unterliegt.
Ausgangssituation für alle Simulationsläufe der jeweiligen Experimente ist eine einheit-
liche Initialisierung. Dies betriﬀt neben den räumlichen Parametern, die den simulierten
Bestand deﬁnieren, auch die Eingangswerte des Jungwuchses, die allerdings in ihren Zu-
standsvariablen mit einer gewissen Abweichung zufällig um einem Wert variieren. Eine
Zusammenfassung dieser Werte ist in Tabelle 2.2 gegeben.
Tabelle 2.2.: Übersicht der Initialwerte für die Experimente
Parameter Wert Einheit






Anzahl 100.000 - 1.000.000 ha−1
Höhe 0.2 ± 0.1 m
relativer Wassergehalt 100 %
Verteilung zufällig
Da weder Altbäume noch Begleitvegetation für die Zielstellung dieser Studie von Bedeutung
sind, wurde die Simulationsﬂäche auf den kleinstmöglichen Wert von 1 m2 gesetzt, um
Rechenzeit einzusparen und die hohe Dichte an Jungwuchs realisieren zu können. Als
Simulationszeitraum wurden die Jahre 2006 bis 2010 ausgewählt, da für diesen Zeitraum
an der Wetterstation alle benötigten Umweltparameter in hoher zeitlicher Auﬂösung zur
Verfügung standen, die zusätzlich nahezu lückenlos aufgenommen wurden (Siehe Kapitel
2.2.2).
Die Auswertung der Experimente wurde mit Hilfe der syntaxbasierten Statistik-Software
R (R Core Team 2016) durchgeführt. Als Zusatzpakete für R wurden Survival (Therneau
2015), Survminer (Kassambara et al. 2017) und Beanplots (Kampstra 2008) verwendet.
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2.2.2. Vorversuch: Unterschiedliche zeitliche Auflösungen von
Umweltparametern
Das Modell oak-lay berücksichtigt die Umweltparameter Boden-/Lufttemperatur, Nieder-
schlag, Strahlung, relative Luftfeuchte und Windgeschwindigkeit. Für die gewählten Si-
mulationsjahre 2006 bis 2010 wurden diese Werte aus einem Datensatz der Wetterstation
Bad Muskau (Stations-Id: 3426) des Deutschen Wetterdienstes mit stündlicher Messung
genommen, um als Grundlage für die Inputdaten der Simulationsläufe zu dienen. Da die
Wachstumsparameter des Kiefernjungwuchses auf Basis naheliegender Bestände erstellt
wurden, wurde diese Klimastation für das Experiment ausgewählt.
Tabelle 2.3.: Übersicht der verwendeten Klimadaten
Jahr
Temperatur Temperatur (Veg.) Niederschlag Anteil
Trockentage Trockenstunden◦C ◦C mm %
2006 9, 54 16, 08 524 53, 79 222 7954
2007 9, 98 15, 67 577 53, 42 185 7932
2008 9, 64 14, 83 650 51, 95 193 7900
2009 9, 17 15, 69 677 55, 67 173 7698
2010 7, 78 14, 70 925 71, 19 190 7599
Die Tabelle 2.3 zeigt eine Zusammenfassung der Klimaparameter Temperatur und Nieder-
schlag für die einzelnen Simulationsjahre. Die Spalten zur Temperatur zeigen dabei gemittelte
Werte für diesen Parameter an. Die erste Spalte beschreibt die Jahresdurchschnittstempe-
ratur und die zweite Spalte die Durchschnittstemperatur für die Vegetationsperiode. Die
Spalte Anteil beschreibt den Anteil des Niederschlags der Vegetationsperiode auf den Jahres-
niederschlag. Die Jahre kennzeichnen sich dadurch, dass der jährliche Niederschlag steigt,
während die Temperatur in etwa konstant bleibt. Das Jahr 2010 bildet dabei eine Ausnahme,
da es deutlich kälter und niederschlagsreicher als die anderen Jahre ist. Trotzdem bleibt
die Zahl der Trockentage in etwa konstant. Dies zeigt, dass das Jahr 2010 durch intensive
Regengüsse gekennzeichnet ist.
Insgesamt wurden fünf verschiedene zeitliche Auﬂösungen simuliert, in denen sich die
Berechnung der Klimaparameter yi,t unterscheidet. Hier ist y ein Vektor der i Werte für die
Klimaparameter zum Zeitpunkt t enthält. Die höchste Auﬂösung wurde durch eine direkte
Übernahme der stündlichen Messwerte der Wetterstation Bad Muskau gesetzt. Die weiteren
Auﬂösungen sind dabei in absteigender Form: täglich, monatlich, vegetationsperiodisch und
jährlich. Deren Werte wurden durch Mitteln der stündlichen Werte realisiert, die in den
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Zeitraum ∆t der jeweiligen Auﬂösung ﬁelen (Siehe Formel 2.2.1). Das Experiment wurde







Für dieses Experiment wird die Gesamttranspirationsleistung ETsum eines Versuchsplots
aufgenommen. Diese wird durch die Aufsummierung der Transpiration ETi aller Individuen





Zur weiteren statistischen Auswertung wurde die Gesamttranspiration auf Unterschiede
getestet. Da es sich um mehrere Gruppen handelt, wurde dies mit einer Varianzanalyse
(ANOVA) realisiert. Die einzelnen Gruppen wurden anschließend mittels der Post-Hoc-
Tests Tukey (Miller 1966) auf Unterschiede getestet. Der Test auf Normalverteilung der
Residuen der ANOVA wurde mittels Shapiro-Test (Royston 1982) durchgeführt. Zusätzlich
wurde auf die graphische Methode des QQ-Plots zurückgegriﬀen. Die Überprüfung auf
Varianzenhomogenität erfolgte mit dem Fligner-Test (Conover, Johnson Johnson 1981).
2.2.3. Mortalität unter Trockenstress
Das zweite Experiment wurde ebenso mit den allgemeinen Grundeinstellungen aus Tabelle
2.2 durchgeführt. Hier wurden allerdings nur die Klimapinputdaten in stündlicher Auﬂösung
genutzt und insofern modiﬁziert, dass der Niederschlag auf 0 mm gesetzt wurde, um den
Jungwuchs dauerhaftem Trockenstress auszusetzen.
Darüber hinaus wurde das Experiment mit verschiedenen Initialdichteeinstellungen für den
Jungwuchs durchgeführt. Die niedrigste Dichte betrug dabei 100.000 Individuen pro Hektar
und die höchste 1.000.000 Individuen pro Hektar. Variiert wurde die Dichte in 10.000er
Schritten, so dass die Initialdichte auf der tatsächlichen Simulationsﬂäche von 1 m2 um den
Wert 1 erhöht wurde (Siehe auch Abbildung 2.1).
Über den Zeitraum bis zur lokalen Extinktion wurden der Lebendstatus (y = {0, 1}) eines
jeden Individuums und der genaue Zeitpunkt aufgenommen. Da der Status der Individuen
nur den Wert 0 (lebendig) oder 1 (tot) annehmen kann, und damit binomial-verteilt ist,
und die Dauer bis zum Eintreten eines Ereignisses ebenso aufgenommen wurde, wurde für
dieses Experiment auf die Ereigniszeitanalyse zurückgegriﬀen. Dabei handelt es sich um
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Abbildung 2.1.: Aufbau des Simulationsexperiments 2: Zu jeder Dichteeinstellung ρ11, ..., ρn wur-
den j Simulationsläufe wiederholt. Die Initialzahl des Jungwuchses betrug dabei der
zugehörigen Dichte ρn. Der gestrichelte Kasten enthält zusätzliche Informationen
zu dem Experiment.
verschiedene Methoden, bei denen die Zeit bis zu einem bestimmten Ereignis zwischen
Gruppen verglichen wird. Die Ereigniszeitanalyse kommt besonders oft in den Fachgebieten
Medizin und Ingenieurswissenschaften zur Anwendung.
Dieser Analyse werden mehrere Funktionen zu Grunde gelegt, die einem direkten Zu-
sammenhang unterliegen und in Tabelle 2.4 dargestellt sind. Das besondere Interesse in
der Ereigniszeitanalyse liegt dabei im Einﬂuss von Kovariaten auf Form oder Lage der
betrachteten Funktionen.
Tabelle 2.4.: Übersicht der grundlegenden Funktionen der Ereigniszeitanalyse
Funktion Name Beziehung
f(t) Dichtefunktion




S(t) Überlebensfunktion 1− F (t) = Pr(T > t)
h(t) Hazardfunktion f(t)
S(t)
Um die theoretischen Funktionen als empirische Funktionen beschreiben zu können, werden
verschiedene Verfahren zur Modellierung angewandt, die parametrische, semi- oder nicht-
parametrische Ansätze verfolgen. Für diese Studie wurde auf die konkreten Ansätze des nicht-
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parametrischen Kaplan-Meier Schätzers (Kaplan&Meier 1958) und das semi-parametrische
Cox-Modell (Cox 1972) zurückgegriﬀen, die nachfolgend kurz erläutert werden.
2.2.3.1. Der Kaplan-Meier Schätzer
















wobei Sˆ(0) = 1 ist und di die Anzahl der Versuchsobjekte beschreibt, bei denen das Ereignis
zum Zeitpunkt t(i) eingetreten ist. Die Anzahl der Versuchsobjekte, die unter Risiko stehen,
wird dabei durch ni beschrieben. Das bedeutet, dass aus dem Experiment herausfallende
Individuen bei der Berechnung von Sˆ(t) berücksichtigt werden. Diese Art von Herausfallen
von Individuen wird als Zensierung bezeichnet und spielt allerdings für diese konkrete
Studie keine Rolle, da es sich um eine Simulationsstudie handelt, in der alle Individuen
eindeutig erfasst werden können.
2.2.3.2. Das Cox-Modell
Das Cox-Modell ist eine häuﬁg verwendete Methode, um den Einﬂuss von Kovariaten auf
das Überleben zu modellieren. Dabei wird die Idee verfolgt, dass im Sinne einer multiplen
Regression Parameter für die einzelnen Kovariaten geschätzt werden, um die Hazardfunktion
h(t) zu beschreiben. Das Modell folgt dabei folgender Gleichung für jedes Individuum i:
hi(t) = h0(t)e
Xiβ (2.2.4)
wobei h0(t) eine unspeziﬁzierte nicht-negative Funktion der Zeit ist, die auch als baseline
hazard bezeichnet wird, Xi ist ein Vektor der Kovariaten von i und β ist ein Vektor der





Es wird deutlich, dass es nicht das Ziel des Cox-Modells ist die Form oder Lage eines Modells
zu beschreiben, sondern den Einﬂuss einer Kovariaten auf die Nullvariante h0(t). Durch
den Term eXiβ wird dieser veranschaulicht: Ein Wert von ∼ 1 bedeutet, dass eine Kovariate
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nahezu keinen Einﬂuss auf das Überleben hat. Steigt dieser Wert größer oder kleiner als 1,
dann ist ein Einﬂuss gegeben.
Die Schätzung von β erfolgt mit Hilfe der sogenannten partial likelihood function, welche in
Cox (1975) beschrieben wird.
Da in den einzelnen Simulationsläufen die fokalen Individuen interagieren, ist keine Un-
abhängigkeit der Daten gegeben. Das Cox-Modell kann derartige Umstände allerdings auf
verschiedenste Weisen berücksichtigen. Für diese Studie hat es sich gezeigt, dass dies mit
einem Marginal-Model-Ansatz zufriedenstellend realisiert werden kann, der von Therneau
& Grambsch (2013) für das Cox-Modell angepasst wurde. Mit Hilfe dieses Ansatzes wird
eine robuste Varianz von β gebildet, die die Abhängigkeit von Individuen berücksichtigt.
Weiterhin unterliegt dem Cox-Modell die wesentliche Annahme, dass sich die Hazardfunk-
tionen proportional zueinander verhalten. Dies wurde mit einer graﬁschen Analyse über
die Bildung der doppelt logarithmierten Überlebensfunktion log(− log(S(t))) über der Zeit
realisiert. Für parallel verlaufende und sich nicht überschneidende Funktionen wurde da-
bei eine Bestätigung der Annahme getroﬀen. Diese Form der Annahmenüberprüfung ist
nur für kategoriale Kovariaten gültig. Für kontinuierliche Kovariaten existieren andere
Analysemethoden, die in dieser Studie aber nicht zur Anwendung kommen.
Während der Kaplan-Meier Schätzer für die deskriptive Darstellung der Ergebnisse dieser
Studie herangezogen wurde, wurde das Cox-Modell verwendet, um die Hazard-Verhältnisse
der verschiedenen Dichten miteinander zu vergleichen. Die Dichten werden daher als
kategoriale Kovariaten behandelt. Um eine bessere Übersicht zu gewährleisten, wurden die
Dichten in Zehner-Klassen eingeteilt. Die Ergebnisse wurden in tabellarischer Form und in
Form eines Forest-Plots (Lewis 2001) zusammengestellt.
Als weitere Darstellungsmöglichkeit wurden Beanplots gewählt, die den Minimal-,Median-
und Maximalwert der Ausfallzeit der einzelnen Simulationsläufe darstellen. Ebenso wurde
die Diﬀerenz von Minimal- und Maximalwert in dieser Darstellungsform gewählt.
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3. Ergebnisse
3.1. Vorversuch
Das Ergebnis des ersten Simulationsexperiments ist in Abbildung 3.1 dargestellt. Es fällt
sofort auf, dass die Gesamttranspiration bei Simulationsläufen mit stündlicher Änderung
des Klimainputs deutlich geringer ausfällt.
Abbildung 3.1.: Beanplots der Gesamttranspiration der einzelnen Simulationsläufe, aufgeteilt nach
Auﬂösung des Klimainputs. Die Einzelwerte werden durch rote Striche, der Medi-
an als schwarze Striche und die gespiegelte Dichtefunktionen als graue Flächen
dargestellt.
Die Erklärung ﬁndet sich vermutlich im Zusammenhang zwischen Niederschlag und Morta-
lität. Während die stündliche Auﬂösung lokale Trockenereignisse sehr häuﬁg berücksichtigt,
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nimmt diese Häuﬁgkeit mit der Auﬂösung deutlich zu. Bereits ab der monatlichen Auﬂö-
sung ist ein dauerhafter Niederschlag als Input gegeben, so dass Trockenereignisse nicht
auftreten. Auch die tägliche Auﬂösung, welche Trockentage berücksichtigt, generiert keine
letalen Trockenereignisse für den Jungwuchs. Mortalität tritt daher nur bei der stündlichen
Auﬂösung auf und es kommt daher zu einer geringeren Gesamttranspirationsleistung.
Durch die ANOVA und den Tukey-Test konnten lediglich keine signiﬁkanten Unterschiede
zwischen den Gruppen Täglich undMonatlich (p-wert: 0,18) festgestellt werden. Alle anderen
Gruppen unterscheiden sich. Es fällt weiterhin auf, dass die Gruppe Vegetationsperiode etwas
niedriger angesiedelt ist. Da der Anteil des Niederschlags und die Durchschnittstemperatur
in der Vegetationsperiode höher sind als im jährlichen Vergleich (Siehe auch Tabelle 2.3),
wurde in diesem Vergleich eine höhere Gesamttranspirationsleistung erwartet.
Da die stündliche Auﬂösung sich deutlich in ihrer Lage von den anderen Auﬂösungen un-
terscheidet, wurde diese für den statistischen Vergleich ausgenommen, da so die Annahmen
einer Varianzengleichheit für eine ANOVA bestätigt werden konnten. Dies konnte durch
einen Fligner-Test mit einem p-Wert von 0,3161 nachgewiesen werden. Ein Shapiro-Test auf
Normalverteilung der Residuen der berücksichtigten Auﬂösungen konnte mit einem p-Wert
von 0,827 nachweisen, dass Normalverteilung vorliegt.
Abbildung 3.2.: QQ-Plot der Quantile der Stichprobe über den theoretischen Quantilen der Residuen
der ANOVA. Die durchgezogene Gerade (rot) zeigt den Verlauf, den normalverteilte
Daten im Idealfall folgen.
Auch ein QQ-Plot (Siehe Abbildung 3.2) lässt darauf schließen, dass eine Normalverteilung
der Daten vorliegt, da die einzelnen Datenpunkte zum Großteil auf der roten Geraden liegen.
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Lediglich im Randbereich ﬁnden sich einige Abweichungen. Dennoch werden anhand der
Teststatistik und der graﬁschen Analyse die Annahmen für eine ANOVA bestätigt.
3.2. Hauptversuch
3.2.1. Ereigniszeitanalyse
Abbildung 3.3a zeigt die Überlebensfunktionen der verschiedenen Dichteklassen, die nach
dem Kaplan-Meier Schätzer ermittelt wurde. Es wird deutlich, dass mit zunehmender Dichte
sich die Kurven weiter Richtung Ursprung bewegen. Das bedeutet, dass der Ausfall der
Individuen in den jeweiligen Dichteklassen früher einsetzt. Es wird außerdem deutlich, dass
mit zunehmender Dichte die Kurvenverlagerung Richtung Ursprung geringer ausfällt.
(a) (b)
Abbildung 3.3.: Überlebensfunktion S(t) (a) und doppelt logarhitmierte Überlebensfunktion (b)
über die Dauer des Trockenstresses (t) der einzelnen Dichteklassen (Siehe Legende).
Um die Annahme der proportionalen Hazardfunktion des Cox-Modells zu überprüfen, wird
in Abbildung 3.3b die doppelte logarithmierte Transformation von S(t) gebildet.
Es zeigt sich in dieser Abbildung, dass die Kurven parallel verlaufen und sich nicht über-
schneiden. Die Teststatistik für die Annahmeüberprüfung zeigte zwar für alle Dichteklassen
einen p-Wert von 0 an, was zu einer Ablehnung der Annahmen führt, allerdings kann hier
davon ausgegangen werden, dass die hohe Zahl der Individuen, die in die Berechnung
eingeﬂossen sind, für das Ergebnis der Teststatistik verantwortlich ist. Eine Reduzierung
der Stichprobe auf wenige Hundert Individuen ergab eine positive Teststatistik mit einem
p-Wert größer als 0,05, was den Verdacht bestätigt. Daher wird von einer Bestätigung der
Annahme des Cox-Modells ausgegangen. Die Ergebnisse der Parameterschätzung von β des
Cox-Modells für die einzelnen Dichteklassen sind Tabelle in 3.1 aufgelistet.
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und 41-50 Überschneidungen der Konﬁdenzintervalle zu erkennen sind. Die Dichteklasse
51-60 überschneidet sich sogar bereits mit der höchsten Dichteklasse 91-100.
3.2.2. Lageparameter der Simulationsläufe
In Abbildung 3.5 werden die Beanplots zuMinimal-, Median- undMaximalwert der einzelnen
Simulationsläufe der verschiedenen Dichten dargestellt. Um die Einteilung in die jeweiligen
Klassen nachvollziehen zu können, wurden graue Vertikallinien der Abbildung hinzugefügt.
Es fällt auf, dass die Werte in den geringen Dichten unterschiedlich stark abfallen. Am
deutlichsten wird dies bei den blauen Minimalwerten, die linear stark bis zur Dichte 23
abfallen, um dann einen Knick zu machen und bei den höheren Dichten weniger stark.
Der Median und der Maximalwert fallen zwar ebenso stark ab, allerdings ist bei diesen
Werten kein eindeutiger Knick zu erkennen. Beide scheinen exponentiell abfallend zu
sein, wobei der Maximalwert deutlich deﬁnierter wirkt. Die gestrichelte Linie stellt eine
manuell gesetzte Grenze zwischen den Dichten 23 und 24 dar. Die vertikale Verschiebung
der aufeinanderfolgenden Dichten ist ab diesem Punkt deutlich geringer als bei den kleinen
Dichten. Der Maximalwert fällt nur noch sehr gering, während der Minimalwert etwas
deutlicher absinkt, so dass die Abstände geringfügig größer werden. Ferner fällt auf, dass
Minimal- und Maximalwert nur sehr gering streuen, während der Median deutlich mehr
streut und sich dadurch auch vermutlich unregelmäßig verschiebt. Das bedeutet, dass
das erste und letzte Auftreten von Mortalität innerhalb eines Simulationslaufes sich nicht
deutlich von den anderen Simulationsläufen (einer Dichte) unterscheidet, allerdings der
Verlauf der Mortalität deutlich diﬀerenzierter verläuft.
Abschließend zeigt Abbildung 3.6 Beanplots der Zeitspanne zwischen dem ersten und dem
letzten Ausfall von Individuen innerhalb eines Simulationslaufes. Auch in dieser Abbildung
sind wieder die Klassengrenzen als graue Vertikallinien und eine manuell gesetzte Linie
zwischen Dichte 23 und 24 dargestellt. Je geringer die Initialdichte, desto geringer ist in dieser
Abbildung auch die Zeitspanne. Während links von der gestrichelten Linie ein deutlicher
Anstieg der Beanplots mit leichter Unregelmäßigkeit zu erkennen ist, verlaufen die Mediane




Abbildung 3.5.: Beanplots von Minimal- (blau), Median- (rot) und Maximum (grün) von der Überle-
bensdauer (in Tagen) der einzelnen Simulationsläufe, aufgeteilt in die einzelnen
Initialdichten. Die Beanplots zeigen die Lage der Einzelwerte (in den jeweiligen
Farben), den Median der Werte (als schwarzer Balken) und eine gespiegelte Dich-
tefunktion (grau hinterlegt). Die Klassengrenzen sind als graue Vertikallinien an-
gezeigt und die gestrichelte Linie zeigt die Grenze zwischen den Dichten 23 und
24.
Abbildung 3.6.: Beanplots der Zeitspanne von erstem bis zum letzten Ausfall von Individuen inner-
halb eines Simulationslaufes, aufgeteilt in die Initialdichten. Die Beanplots zeigen
die Lage der Einzelwerte in Rot, den Median der Zeitspanne als schwarzer Balken
und eine gespiegelte Dichtefunktion (grau hinterlegt). Die Klassengrenzen sind als
graue Vertikallinien angezeigt und die gestrichelte Linie zeigt die Grenze zwischen
den Dichten 23 und 24.
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4. Diskussion
Die Ergebnisse der Simulationsexperimente zeigen, dass oak-lay in der Lage ist Mortalität
von Jungwuchs darzustellen, der Trockenstress und unterschiedlichen Konkurrenzbedingun-
gen ausgesetzt ist. Es wird bestätigt, dass die Robustheit des Jungwuchses bei zunehmendem
Konkurrenzeinﬂuss gegenüber Trockenereignissen nachlässt. Ferner wird deutlich, dass der
Einﬂuss von Konkurrenz auf die Trockentoleranz verhältnismäßig geringer wird. Dies liegt
vermutlich darin begründet, dass sich mit steigender Initialdichte die Geschwindigkeit der
Austrocknung des Bodens vergleichbar mit einer Sigmoidfunktion verhält. Die hohen Initial-
dichten, und damit die hohe Zahl an Wasser aufnehmenden Individuen, verursachen einen
schnellen Abfall des Wassergehaltes des Bodens und erhöhen damit die Wasserspannung.
Dies hat zur Folge, dass der Jungwuchs nach Überschreitung des permanentenWelkepunktes
keine nötige Spannung mehr aufbauen kann, um dem Boden Wasser zu entziehen. Diese
Beobachtung deckt sich mit dem allgemein bekannten Verhältnis vonWassergehalt undWas-
serspannung des Bodens (Siehe z.B. Blume et al. (2010)), welches inWasserspannungskurven
für unterschiedliche Böden dargestellt werden kann. Besonders für sandige Böden wird in
solchen Darstellungen ein deutlich S-förmiger Verlauf der Wasserspannung dargestellt. Es
kann daher angenommen werden, dass die Muster der Ergebnisse aus Simulationsexperi-
ment 2 im Zusammenhang mit der Wasserspannungskurve des simulierten Bodens stehen,
der in dieser Studie als sandiger Boden parametrisiert wurde. Dies macht deutlich, dass die
Berücksichtigung der Bodeneigenschaft in oak-lay eine wichtige Rolle spielt, um Mortalität
auf physiologischer Basis modellieren zu können.
Bei geringen Dichten spielen vermutlich vermehrt Zufallsprozesse eine wichtigere Rolle.
Besonders die Streuung und die Steigung der Lageparameter aus Abbildung 3.5 und 3.6
bei geringen Initialdichten bestätigen diesen Verdacht. In den Simulationsläufen wurden
zwei Zufallsprozesse für die Initialisierung genutzt: die Position und die Initialhöhe. Beide
haben einen Einﬂuss auf die Berechnung der Wasserﬂüsse, da die Strahlungsberechnung
für die Transpiration distanzabhängig ist und die Höhe maßgebende Zustandsvariable
für die allometrischen Beziehungen der weiteren Zustandsvariablen ist. Erst ab höheren
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Initialdichten setzt ein eindeutig linearer Trend ein, der die oben aufgestellten Vermutungen
noch einmal bestätigt.
Es wird auch noch einmal deutlich wie sehr die Ergebnisse von den Parametereinstellun-
gen abhängen. Es hat sich gezeigt, dass für die Beschreibung von Mortalität nicht nur der
Parameter ψtr (Siehe Tabelle 2.1) von wichtiger Bedeutung ist, sondern die Interaktion der
Wasserhaushaltsparameter allgemein. Erste Rückschlüsse hierzu wurden bereits aus der
globalen Sensitivitätsanalyse nachMorris (1991) in Teil II dieser Arbeit gezogen. Ausgangs-
variable war dort die Transpiration, die als Indikator für die Pumpleistung einer Pﬂanze
gewertet werden kann, da sie den abschließenden Wasserﬂuss darstellt. Je nach Parame-
tereinstellung kann daher die Pumpleistung einer Pﬂanze unterschiedlich ausfallen. Die
Möglichkeit Trockenereignisse zu überstehen hängt daher sehr stark von den Parameter-
einstellungen ab. Für diese Studie wurden weitestgehend Literaturwerte übernommen, so
dass eine Ableitung der konkreten Ergebnisse auf die Realität mit Vorsicht gesehen werden
sollte. Der nächste Schritt der Weiterentwicklung von oak-lay sollte daher unbedingt die
Kalibrierung der Parameter mit Hilfe von Gewächshausversuchen darstellen.
Für die Wachstumsfunktion wurde die Chapman-Richards Funktion (Richards 1959) ver-
wendet. Wie alle Wachstumsfunktionen, die auf empirischer Basis parametrisiert wurden,
berücksichtigen die Parameter die standörtlichen Gegebenheiten der empirischen Daten-
grundlage. Dies beinhaltet auch den Klimaeinﬂuss aus dem Beobachtungszeitraum der
Datengrundlage (Kahn & Ďurský 1999). Zum einen geht der Klimaeinﬂuss daher doppelt
in die Berechnungen dieser Studie ein, und zum anderen lässt die vorliegende Konﬁguration
keine Extrapolation von Simulationsexperimenten auf andere Gebiete zu. Dies ist ein we-
sentlicher Punkt, der ebenso in der Weiterentwicklung des Modells beachtet werden sollte.
Um äußere Einﬂüsse auf das Wachstum von Jungwuchs der Modellidee gerecht berück-
sichtigen zu können, wäre daher eine Neuentwicklung einer Wachstumsfunktion ∆h(ET )
auf Basis der Transpiration (ET ) von großer Bedeutung. Äußere Einﬂüsse (z.B. Konkur-
renz, Klima) würden direkt berücksichtigt werden und der Nachteil eines rein skalierenden
Einﬂussfaktors könnte umgangen werden.
Der Vorversuch hat gezeigt, dass es Unterschiede in der Gesamttranspirationsleistung bei
unterschiedlichen zeitlichen Auﬂösungen gibt. Insbesondere die höchste zeitliche Auﬂösung
mit stündlicher Anpassung der Klimawerte hat gezeigt, dass die Wahl der Auﬂösung für
die Darstellung von Mortalität sehr wichtig ist. Bei Betrachtung der Trockenstunden (Siehe
Tabelle 2.3) wird klar, dass in circa 90 % der Stunden eines Jahres kein Niederschlag fällt.
Trockentage sind dagegen nur an circa 50% bis 60% der Tage des Jahres vorhanden. Es ﬁndet
also deutlich mehr Ablauf von Wasser in der stündlichen Auﬂösung statt als in der nächst
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höheren Auﬂösung. Dieser Unterschied bewirkt bereits eine geringere Wasserverfügbarkeit
für den Jungwuchs, so dass es zu Ausfällen bei Simulationen mit stündlicher Auﬂösung
kommt.
Da die stündliche Auﬂösung eine deutliche Abweichung in der Gesamttranspirationsleistung
zeigt, wurden nur die anderen Auﬂösungen mittels ANOVA auf signiﬁkante Unterschiede
untersucht. Es war zu erwarten, dass die Auﬂösungen, die einen großen Zeitraum abdecken,
in ihrer Leistung geringer abschneiden. Etwas überraschend ist allerdings die höhere Leis-
tung der jährlichen Auﬂösung gegenüber der vegetationsperiodischen Auﬂösung. Letztere
hat durch die alleinige Berücksichtigung der wärmeren Monate eine deutlich höhere Durch-
schnittstemperatur und auch der Anteil des berücksichtigten Niederschlages ist in diesen
Monaten geringfügig höher (Siehe Tabelle 2.3). Es bleibt oﬀen worin diese Unterschiede
begründet sind. Mehr Aufschluss könnte eine nähere Analyse der Transpirationsleistung
bei unterschiedlichen Klimawerten bringen. Vergleichbar mit der Analyse der Parameter-
sensitivität aus Teil II könnte eine globale Sensitivitätsanalyse (zum Beispiel nachMorris
(1991)) angewandt werden. In diesem Falle würden die zu variierenden Input-Parameter
durch die Klimaparameter ersetzt werden. Eine solche Analyse wäre zusätzlich in der Lage
eventuelle Interaktionen von Klimaparametern zu identiﬁzieren.
In Kapitel 1 wurde bereits kurz dargelegt, dass es unterschiedliche physiologische Anpas-
sungsstrategien von Pﬂanzen an Trockenheit gibt, die Isohydrie und die Anisohydrie. Es
stellt sich daher die Frage, ob das Modell geeignet ist, derartige Strategien abzubilden. Bei
Thornley (1998) wird erwähnt, dass eine osmotische Regulation durch die Anpassung
der Parameter erreicht wird, die das osmotische Potential beeinﬂussen (Siehe Gleichung
2.1.30 in Teil II), und somit auch eine Trockenstressanpassung diesbezüglich. Daraus lässt
sich schlussfolgern, dass insbesondere der Anteil der Substratmasse, die osmotisch aktiv ist
(fS,os−ac), nicht als konstanter Parameter in die Berechnung des osmotischen Wasserpotenti-
als eingehen sollte, sondern eine dynamische Berechnung erfolgen müsste. Die Anisohydrie
von bestimmten Baumarten, wie zum Beispiel die Sommerlinde (Tilia platyphyllos Scop.),
könnte damit im Modell berücksichtigt werden (Leuzinger et al. 2005; Galiano et al. 2017;
Kiorapostolou et al. 2018).
Die Öﬀnung der Stomata variiert in einem Bereich des relativen Wassergehalts (Siehe Glei-
chung 2.1.27 in Teil II). Ab einem festgelegten relativen Wassergehalt werden die Stomata
geschlossen und es ﬁndet keine Transpiration statt. Dies entspricht damit im Wesentlichen
dem Prinzip der Isohydrie, bei der allerdings ab einem bestimmten Blattwasserpotential
die Stomata geschlossen werden und nicht bei einem bestimmten relativen Wassergehalt
des gesamten Sprosses. Für isohydrische Arten wird aber ein Ungleichgewicht des Koh-
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lenstoﬀhaushalts als wichtiger Mortalitätsfaktor angegeben (Manion 1981;Waring 1987;
Martínez-Vilalta et al. 2002; Güneralp & Gertner 2007). Da der Kohlenstoﬀhaushalt in
oak-lay nicht implementiert ist, kann das Modell auch diesbezüglich keine Berücksichtigung
von Kohlenstoﬀmangel als Mortalitätsfaktor vornehmen. Allerdings wird für Jungwuchs und
kleine Pﬂanzen der Mortalitätsfaktor der Unterbrechung der hydraulischen Leitfähigkeit
(hydraulic failure) als bedeutender eingeschätzt (Williams et al. 1997; Sparks & Black 1999).
Bei Sparks & Black (1999) zeigte sich bei einem Gewächshausversuch das Muster, dass
Mortalität von Populus trichocarpa sehr rapide einsetzt. Dieses Muster spiegelt sich auch
in den Ergebnissen dieser Studie wieder und deutet darauf hin, dass für Jungwuchs der
Kohlenstoﬀmangel zu vernachlässigen ist.
Diese Studie hat gezeigt, dass der Ansatz von Mortalitätsbeschreibungen auf Basis des
pﬂanzenphysiologischen Zustandes eine geeignete Möglichkeit bietet, um den Prozess der
Mortalität von Jungwuchs in individuen-basiertenModellen darzustellen. Äußere Einﬂussfak-
toren wie Bodeneigenschaft oder Klima haben wesentlichen Einﬂuss auf die Modellprozesse
und werden von oak-lay berücksichtigt. Es wird daher auch deutlich welches Potential
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Behandlungen des Ober- und
Unterstandes auf die Naturverjüngung
von Traubeneiche (ercus petraea
(Matt.) Liebl.)
Eine Simulationsstudie1
1Bei diesem Kapitel handelt es sich um eine ausführliche Fassung von Hamkens, H. & Berger, U. (2017).
Auswirkungen von unterschiedlichen Behandlungen des Oberstandes und der Begleitvegetation auf die
Naturverjüngung von Traubeneiche (Quercus petraea (Matt.) Liebl.) - Eine Simulationsstudie. In: Ergebnisse
aus dem Stipendienschwerpunkt Forschung auf DBU-Naturerbeﬂächen - Ökologische Dynamik in Oﬀenland
und Wald. Hrsg. von Schaefer, M. & Schlegel-Starmann, H. Osnabrück, S. 47–53.
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1. Einleitung
Mit Übernahme von mehr als 150.000 ha Bundesﬂäche (zu einem Großteil ehemalige Trup-
penübungsplätze) durch die Deutsche Bundesstiftung Umwelt (DBU) wurden diese Flächen
zum Nationalen Naturerbe ernannt (Magiera 2015). Da sich historisch bedingt sehr viele
Naturerbeﬂächen im nordöstlichen Teil Deutschlands beﬁnden, sind deren Waldﬂächen
auch zum Großteil mit Kiefernreinbeständen bestockt. Der herausfordernde Waldumbau in
naturnahe, mit Eiche bestockte Wälder ist eines der waldbaulichen Ziele der DBU.
Die Traubeneiche (Quercus petraea (Matt.) Liebl.) gilt als eine wichtige und oft vertretene
Baumart in den temperierten, sommergrünen Laubwäldern Europas (Bohn et al. 2004). Nicht
nur ihre guten Eigenschaften als Bau- und Brennholz werden von der Bevölkerung geschätzt.
Neben ihrem kulturhistorischen Wert (Hasel 1985;Mantel 1990; Ostermann 2002), hat sie
auch eine besondere Rolle für den Naturschutz. So soll die Traubeneiche eine große Rolle für
den Erhalt seltener und gefährdeter Arten spielen (Jedicke & Hakes 2005). Besonders alte
Exemplare bieten Lebensraum für Vögel, xylobionte Tierarten oder Kryptogamen (Müller
et al. 2005;Walentowski &Winter 2007).
Neben biotischen Schäden an Altbäumen, die durch Insektenbefall (Seeger 1930; Hertz-
Kleptow 1949; Jones 1959) verursacht werden, ist besonders die Etablierung von Eichenver-
jüngung eine Herausforderung für den Menschen. Besonders die trockenen und sandigen
Kiefernbestände Nord-Ostdeutschlands, in denen der Traubeneiche eine mögliche Zukunft
als neue Hauptbaumart zugemutet wird (Kölling et al. 2007), gelten auch zeitgleich als
Problemgebiete, um die natürliche Verjüngung zu etablieren. Trotz erfolgreicher Keimung
von Eichensämlingen fallen diese sehr oft und intensiv aus (Wolf et al. 2005;Meyer et al.
2006). Ein maßgeblicher Faktor ist dabei die deutliche Ausprägung von Begleitvegetation in
der Krautschicht, die durch die lichten Kronen des Kiefernoberstandes in ihrem Wachstum
begünstigt wird. Dies hat einen sehr hohen Konkurrenzdruck für Eichensämlinge zur Folge.
Neben der dadurch beeinträchtigten Lichtversorgung (Jones 1959; Ellenberg 1996; Siebel&
Bouwma 1998) wird besonders das ohnehin sehr knapp verfügbare Wasser als wesentlicher
Grund für Eichenausfälle genannt (Cater& Batic 2006), da Eichen besonders im Jungwuchs
als trockenanfällig beschrieben werden (Burschel & Huss 2003).
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Im Rahmen des Promotionsstipendienschwerpunktes „Forschung auf Naturerbeﬂächen“
der DBU wurde mit dem oak-lay Modell ein individuen-basiertes Modell entwickelt, wel-
ches die Verjüngung von Eichen unter Kiefernschirm zum Schwerpunkt hat. Dabei wird
besonders die Konkurrenz umWasser mit der Begleitvegetation über ein integriertes prozess-
basiertes Modell berücksichtigt. Verjüngungsfördernde Behandlungen von Oberstand und
Begleitvegetation wurden integriert, um deren Auswirkungen auf den Verjüngungserfolg un-
tersuchen zu können. In diesem Artikel werden mit verschiedenen Simulationsexperimenten
die Auswirkungen und Unterschiede dieser Behandlungen aufgezeigt.
Hierfür werden neben einer Kontrollversuchsreihe zwei weitere Behandlungsexperimente
durchgeführt. Die Kontrollversuchsreihe soll die Entitäten Oberstand und Begleitvegetation
isolieren und deren Einzeleﬀekte auf die Eichenverjüngung aufzeigen. Eine weitere Ver-
suchsreihe soll die Kulturpﬂege als wichtige Vegetationspﬂegemaßnahme näher beleuchten.
Bei einer Kulturpﬂege wird die Begleitvegetation um die Zielverjüngung gemäht, um die
Verjüngung freizustellen. Da die Vegetation oft sehr schnell und wüchsig reagiert, muss diese
Maßnahme mehrmals pro Jahr durchgeführt werden, was einen deutlichen Mehraufwand
bedeuten kann. Daher sollen mit Simulationsexperimenten unterschiedliche Kulturpﬂe-
geintensitäten untersucht werden. Damit wird getestet, ob mit zunehmender Intensität der
Verjüngungserfolg steigt.
Die zweite Versuchsreihe zeigt die Auswirkungen unterschiedlicher Behandlungen des
Oberstandes auf den Verjüngungserfolg. Dabei wird auf die drei Hiebsarten Femel-, Schirm-
und Kahlhieb eingegangen, die in sich in ihrer Eingriﬀsintensität unterscheiden. Zusätzlich
werden diese Hiebsarten mit einer Kulturpﬂege kombiniert, die dreimal im Jahr durchgeführt
wird. Angaben aus der Literatur legen nahe, dass intensive Verfahren das Wachstum von
Begleitvegetation begünstigen können, so dass die Konkurrenzsituation für die Eichenver-
jüngung verschärft wird (Röhrig et al. 2006). Eine weitere Hypothese lautet daher, dass
schonende Hiebsarten den Verjüngungserfolg begünstigen. Aus dieser Hypothese resultiert
noch eine letzte Hypothese für diese Studie: In ihrer räumlichen Verteilung verjüngen sich
starkem Konkurrenzdruck ausgesetzte Eichen vermehrt im Einﬂussbereich von Altbäumen.
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2. Material & Methoden
2.1. Das Eichenverjüngungsmodell oak-lay
Für die Umsetzung der Simulationsexperimente wird auf das individuen-basierte Eichen-
verjüngungsmodell oak-lay zurückgegriﬀen. Dieses Modell wurde entwickelt, um explizit
die emergenten Eigenschaften der Wechselbeziehungen zwischen gruppierten Individu-
en von Waldaltbestand, Begleitvegetation und Naturverjüngung darzustellen. Derartige
Gruppen werden Entität genannt. Die Konkurrenzbeziehungen zwischen Naturverjüngung
und Begleitvegetation werden dabei über einen prozess-basierten Modellierungsansatz
des Wasserhaushalts der einzelnen Entitäten beschrieben. Der Waldaltbestand und die
Naturverjüngung, die die Grenzwerthöhe von 1,30 m erreicht hat, konkurrieren über den
Field-Of-Neighbourhood-Ansatz (FON) von Berger & Hildenbrandt (2000). Die FON-Felder
der Bäume beschreiben ebenso die Beschattung der bodennahen Vegetation. Eine detaillierte
Beschreibung des Modells nach dem standardisierten ODD-Protokoll (Grimm et al. 2006;
Grimm et al. 2010) ﬁndet sich in Teil II dieser Arbeit.
2.1.1. Modellierung des Eichenwachstums
Um das Modell für die Zielstellung dieses Vorhabens nutzen zu können, muss das Wachstum
der Naturverjüngung explizit für die Traubeneiche beschrieben werden. Als Grundlage für
die Deﬁnierung des Eichenwachstums dient die Arbeit von Brand (2005), in welcher das
Jugendwachstum der Traubeneiche für die Implementierung im Waldwachstumssimulator
BWinPro-S (Döbbeler et al. 2011) modelliert wurde.
Die Modellierung von Brand (2005) geht allerdings von Jungbäumen aus, die bereits ei-
ne Höhe von 1,30 m überschritten haben und so mit Brusthöhendurchmesser modelliert
werden. Der Konkurrenzansatz von oak-lay ist dagegen auf kleinere Jungbäume ausgelegt.
Wachstum soll hier mit der Höhe als zentrale Zuwachsvariable berechnet werden. Es ist
daher nötig, dass die optimale Durchmesserzuwachsfunktion auf die Höhe h umgestellt wird.
Ermöglicht wird diese Vorgehensweise durch Vorhandensein einer in Formel (2.1.1) darge-
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stellten Höhenfunktion h(d) mit dem Brusthöhendurchmesser d als Funktionsargument.
Diese Funktion hat den exponentiellen Ansatz nachMichailoff (1943) als Funktionstyp.
h = 1, 3 + a0 ∗ e
−a1
d (2.1.1)
Es ist allerdings nötig, dass die Koeﬃzienten a0 und a1 der Funktion in Abhängigkeit vom
Brusthöhendurchmesser des Grundﬂächenmittelstammes (dg) bestimmt werden.
Weiterhin wird aus der potentiellen Durchmesserzuwachsfunktion iDpot, die anhand der
I. Ertragsklasse der Eichenertragstafel nach Erteld (1962) parametrisiert wurde, im Sinne
des Ansatzes nach Golser (1997) das Integral von iD gebildet, um den potentiell möglichen
Durchmesser über das Alter t als Funktion f(t) zu erhalten:
Dpot = f(t) =
∫








= a0 ∗ t+ a3 ∗ t
a4 (2.1.2)
Wobei a0 bis a4 die Koeﬃzienten sind. Mit Hilfe der Formeln (2.1.1) und (2.1.2) konnte
anschließend der potentielle Höhenzuwachs für Individuen mit hi < 1, 30 m ermittelt
werden. Hierfür sollte mittels Dpot der Durchmesser für den jüngsten Bestand aus Brand
(2005) berechnet werden. Durch den angegebenen dg konnten die Koeﬃzienten für die
Höhenfunktion ermittelt werden und der Dpot in die Höhenfunktion eingesetzt werden.
Da die Ursprungs-Durchmesserfunktion von linearem Wachstum in diesem Altersstadium
ausgeht, wird abschließend die ermittelte Höhe durch das Alter dividiert, um den jährlichen













Wobei die Koeﬃzienten b0 und b1 aus der Höhenfunktion durch ihre Funktion ersetzt wurden.
Tabelle 2.1.: Koeﬃzienten und Variablen der potentiellen Durchmesserfunktion
Koeﬃzient/Variable Wert Einheit
t 6 Jahr








Als jüngster Bestand wird ein sechsjähriger Bestand mit einem dg von 1,2 angegeben (Brand
2005). Dessen Höhe im entsprechenden Alter diente als Grundlage für die Berechnung von
∆h. Ebenso werden zwei verschiedene Koeﬃzientensätze angegeben, die der einfachen
und der 1,5-fachen potentiellen Durchmesserfunktion I. Ertragsklasse aus Erteld (1962)
entsprechen. Empfohlen wird von Brand (2005) der Koeﬃzientensatz für die 1,5-fache
potentielle Durchmesserfunktion. Die entsprechenden Werte sind in Tabelle 2.1 angegeben.
2.1.2. Parametrisierung der Entitäten
Neben den Wachstumsparametern ist eine Vielzahl an Parametern für das Wassersubmodell
nötig. Die einﬂussreichsten konnten mittels globaler Sensitivitätsanalyse nachMorris (1991)
in Teil II ermittelt werden. Die Werte für diese Wasserparameter und der Wachstumspara-
meter sind in Tabelle 2.2 aufgeführt.
Da das Wassersubmodell ursprünglich aus einem Graslandmodell stammt (Thornley 1996;
Thornley 1998) und in den folgenden Experimenten diese als Grasschicht modelliert werden
soll, wurde für die Begleitvegetation ein Großteil der pﬂanzenphysiologischen Parameter aus
Thornley (1998) übernommen. Sofern für die ausgewählte Arten des Reitgrases (Calama-
grostis epigejos (L.) Roth. und Calamgrostis arundinacea (L.) Roth.) explizite Werte ermittelt
werden konnten, wurden diese verwendet. Dies traf allerdings nur für den Parameter der
maximalen stomatären Leitfähigkeit gs,max zu (Urban et al. 2006).
Tabelle 2.2.: Überblick der Einstellung der einﬂussreichsten Wasser- und Wachstumsparameter für
die jeweiligen Entitäten von oak-lay
Eiche Kiefer Landreitgras
Kürzel Beschreibung Jung- & Altbäume Altbäume Begleitvegetation
Submodell Wasser
cψ,pr
Parameter, der die Druckkomponente des Pﬂanzen-
wasserpotentials beeinﬂusst
0, 005 0, 2
cW,rs−rt
Konstanten, die denWiderstand zwischen Boden und
Wurzel beeinﬂussen
5 ∗ 104 5 ∗ 105
cWT,pl Konstante für den Wassertransport in der Pﬂanze 0, 1 0, 1
KW,rs−rt
Konstante, die den Widerstand zwischen Boden und
Wurzel beschreibt





ǫ Zellwandrigidität / Young’s Modulus 1, 2 ∗ 107 2 ∗ 106
gs,max maximale Leitfähigkeit der Stomata 0, 006 0, 005
Submodell Wachstum
Imin FON-Parameter; Konkurrenzstärke am Stamm 0, 5 0, 05
Imax FON-Parameter; Konkurrenzstärke am Außenring 1 1
Tabelle wird fortgesetzt . . .
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. . . Fortsetzung Tabelle
Eiche Kiefer Landreitgras
Kürzel Beschreibung Jung- & Altbäume Altbäume Begleitvegetation
β1 Biomasse-Parameter 0, 00684
β2 Biomasse-Parameter 2, 03158
aLAI Blattﬂächenindex-Parameter 0, 5






Vegetations-Parameter: Einﬂuss der Wasserverfüg-
barkeit auf den Blattﬂächenindex
0, 25
LAIlt
Vegetations-Parameter: Einﬂuss der Lichtverfügbar-
keit auf den Blattﬂächenindex
1
Hmax Vegetations-Parameter: maximale Höhe 1, 5
Hwat
Vegetations-Parameter: Einﬂuss der Wasserverfüg-
barkeit auf die Höhe
0, 25
Hlt
Vegetations-Parameter: Einﬂuss der Lichtverfügbar-
keit auf die Höhe
1
vegrt Vegetations-Parameter: Wurzeldichte 50
Wasserparameter für die Eiche, die nicht aus Literaturangaben gesetzt werden konnten,
wurden so angepasst, dass bei ausreichender Wasserverfügbarkeit Einzelbäume ein ideales
Wachstum vorweisen, ohne dass sprunghafte und unrealistischeWasserpotentialänderungen
ausgelöst werden (cψ,pr, cW,rs−rt,KW,rs−rt, cWT,pl, kcan). Die Parameter des FON-Ansatzes
Imin und Imax, welche die Konkurrenzstärke im Randbereich und im Zentrum eines FON-
Feldes repräsentieren, wurden für beide Baumarten geschätzt. Grundlage für die Annahme
der Werte ist die höhere Lichtdurchlässigkeit von Kiefernkronen, welche als niedrigere
Konkurrenzstärke in den Randbereichen der FON-Felder interpretiert wird. Die Größe der
FON-Felder von Kiefern wird nach der Kronenbreitenfunktion des Waldwachstumssimula-
tors BWIN-ProS (Döbbeler et al. 2011) erzeugt. Die der Eichen nach der entsprechenden
Funktion von Brand (2005).
Die weiteren Parameter für die Begleitvegetation stammen zum Großteil aus Brunner
(2004). Die Parameter Hlt und LAIlt wurden allerdings so verändert, dass der Einﬂuss der
Wasserfügbarkeit höher einzuschätzen ist als der Einﬂuss der Lichtverfügbarkeit.
2.1.3. Klimainput
Für die Experimente werden stabile klimatische Bedingungen angenommen, die im Jahres-
verlauf nur einer monatlichen Fluktuation unterliegen. Daher wird für die klimatischen
Inputparameter des oak-lay Modells auf gemittelte Werte zurückgegriﬀen. Als Klimastation
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wurde die Station Wittenberg (Stations-Id: 5629) ausgewählt. Eine Übersicht der gemittelten
Monatswerte dieser Klimastation ﬁndet sich in Tabelle 2.3.
Tabelle 2.3.: Übersicht der monatlich aufgelösten Umweltparameter
Umweltparameter Einheit April Mai Juni Juli August September
Lufttemperatur ◦ C 8,71 13,59 16,81 18,64 18,11 14,23
Bodentemperatur ◦ C 11,10 17,16 20,62 22,36 21,60 16,33
Relative Luftfeuchte % 69,97 67,99 68,22 68,37 69,96 76,41
Globalstrahlung J m−2 14040000 17767742 19080000 18580645 15909677 10920000
Windgeschwindigkeit m s−1 3,26 2,92 2,76 2,72 2,52 2,64
Niederschlag m Tag−1 0,001246 0,001686 0,002016 0,002010 0,002008 0,001555
2.2. Behandlungsmaßnahmen
Um Jungwuchs zu fördern, gibt es für dieses Vorhaben zwei Möglichkeiten einen Bestand
zu behandeln. Durch gezielte Entnahme von Altbäumen des Ober- oder Unterstandes oder
durch Verfahren zur Bekämpfung/Entwicklungshemmung der Bodenvegetation.
Im Waldbausystem des schlagweisen Hochwaldes gibt es verschiedene Vorgehensweisen,
um eine Verjüngung einzuleiten, welche auch Hiebsarten genannt werden. Die radikalste
Vorgehensweise bildet dabei der Kahlschlag, in dem alle Altbäume mit einem Hieb entfernt
werden. Das Schirmschlagverfahren dagegen lichtet einen Bestand nach und nach auf.
Die Geschwindigkeit des Ablaufs ist dabei zielbaumartenspeziﬁsch. Die eingeschränkte
Simulationsﬂäche, die durch die Rechenzeit von oak-lay bedingt ist, erlaubt es nicht die volle
Bandbreite der verschiedenen Hiebsarten zu simulieren. Für die nachfolgenden Experimente
wird daher neben den Hiebsarten Kahl- und Schirmhieb für den Oberbestand auch eine
Einzelbaumentnahme in 5-Jahreschritten durchgeführt, um eine schonende Entnahme für
die Simulationsﬂäche in die Versuchsreihe aufzunehmen. Der Schirmhieb wird im Modell
durch einen Lichtung im zweiten Simulationsjahr beschrieben, bei dem ein einziger Baum
zurückbleibt.
Bei der Behandlung der begleitenden Bodenvegetation soll in den Experimenten nur auf die
Methode des mechanischen Verfahrens zur Unkrautbekämpfung in Verjüngungen eingegan-
gen werden, welches mehrmalig im Jahr durchgeführt wird. Auch wenn es sich bei den hier
behandelten Jungwüchsen nicht um Kulturen handelt, so wird trotzdem nachfolgend für




2.3.1. Allgemeine Grundeinstellungen, Messgrößen und
statistische Auswertung
Als Ausgangssituation soll für die Simulationsexperimente eine einheitliche Initialisierung
erfolgen. Dies betriﬀt neben räumlichen Parametern, die den simulierten Bestand deﬁnieren,
auch die Eingangswerte der jeweiligen Entitäten Jungwuchs, Altbäume und Begleitvegetati-
on. Eine Zusammenfassung dieser Werte ist in Tabelle 2.4 gegeben.
Tabelle 2.4.: Übersicht der Initialwerte für die Experimente
Parameter Wert Einheit Quelle






Anzahl 94980 ha−1 Dobrowolska (2006)




Anzahl 469 ha−1 Lembcke et al. (1975)
Brusthöhendurchmesser 31,8 ± 5 cm Lembcke et al. (1975)





Die Werte für den Kiefernaltbestand entsprechen dabei einem 85-jährigen Kiefernbestand
der Mittelhöhenbonität 26 mit einem Bestockungsgrad (B◦) von 1,0 aus den Ertragstafeln
nach Lembcke et al. (1975).
Die Initialhöhe und –zahl des Jungwuchses sind aus Dobrowolska (2006) entnommen.
Dort wurde die Dichte von großen Jungbäumen mit einer Höhe von maximal 50 cm mit
94980 ha−1 angegeben. Das Aufkommen weiterer Verjüngung wurde aus mehreren Gründen
nicht in die Simulationsexperimente aufgenommen. Zum einen ist die Datenlage für eine
genaue Quantiﬁzierung sehr gering. Andererseits würde ein kontinuierliches Nachreichen
von Individuen in einen Simulationslauf die Rechenleistung des Modells massiv erhöhen.
Die Experimente sollen daher einen Zeitraum mit lang ausbleibender Folgemast beschreiben.
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Der Simulationszeitraum wurde auf 15 Jahre festgelegt, um den Zeitraum bis zum Erreichen
der Entwicklungsphase eines Jungbaumes abzudecken.
Um in den Experimenten den Etablierungserfolg des Jungwuchses quantiﬁzieren zu können,
wird auf die dimensionslose Kenngröße des Kronenschlussgrades CCD zurückgegriﬀen.







Ein Wert über 1 bedeutet, dass die komplette Simulationsﬂäche bedeckt und der Kronen-
schluss erreicht ist. Jungwuchs wird im Modell ab einer Höhe von 1,30 m zum Jungbaum.
Das bedeutet, dass die Konkurrenzberechnung nicht mehr prozess-basiert erfolgt, sondern
auf phänomenologischer Basis über das FON. Mortalität ist in diesem Stadium des Baumes
wegen mangelnder Datengrundlage ausgeschaltet. Daher diﬀerenzieren sich eng stehende
Jungbäume nicht weiter aus. Um derartige Klumpen identiﬁzieren zu können, wird auf den




; R ∈ [0, 2.1491] (2.3.2)




und λ ist die Baumdichte einer Poisson-Verteilung. Dies be-
deutet, dass die Bäume zufällig verteilt wären. Der Mittelwert der Abstände eines Baumes
zu seinem nächsten Nachbarn wird durch r¯beobachtet beschrieben. Nimmt der Aggregations-
index einen Wert von R > 1 an, dann tendiert der Bestand zur Regularität, bei R = 1 zur
Zufälligkeit und bei R < 1 zur Klumpung. Um Randeﬀekte zu korrigieren wird zusätzlich
auf die Modiﬁzierung nach Donnelly (1978) zurückgegriﬀen.
Die beiden Messgrößen Kronenschlussgrad und Aggregationsindex wurden zum Simulati-
onsende, am Ende des 15. Jahres, aufgenommen, da zu diesem Zeitpunkt sämtliche Eichen
dem Jungwuchs entwachsen sein müssten.
Der Aggregationsindex kann sehr gut eine Übersicht über alle Stichproben der Experimente
geben, da er durch einen einzigen Wert beschrieben wird. Um allerdings mehr Information
aus der räumlichen Verteilung zu erhalten, wird auf die Methode der Punktmusteranalyse
zurückgegriﬀen (Pommerening et al. 2000). Konkret handelt es sich hierbei um Korrela-
tionsfunktionen, die graphisch dargestellt werden können. Ein besonderer Vorteil dieser
Funktionen ist, dass ein Punktprozess mit einem Attribut in Beziehung gebracht werden
kann. Hierbei werden die Stammfußkoordinaten der Bäume als Punktmuster betrachtet. Dies
138
Material & Methoden
ermöglicht es auch die Kiefernaltbäume in die Analyse zu übernehmen und ihre Positionen
mit denen der jungen Eichen in Beziehung zu setzen. Es werden dabei die konkreten Funk-
tionen der Markenkorrelationsfunktion km(r) und der Markendiﬀerenzierungsfunktion
(auch Markenvariogramm genannt) τ(r) angewendet (Stoyan & Stoyan 1992). Da es sich
um graphische Funktionen handelt, ist ihre Darstellung für jede Wiederholung eines Experi-
mentes unübersichtlich und nur schwer interpretierbar. Es wird daher für jedes Experiment
eine zufällige Stichprobe aus den Wiederholungen genommen.
Zur weiteren statistischen Auswertung werden Kronenschlussgrad und Aggregationsin-
dex als zu untersuchende Gegenstände auf Unterschiede getestet. Da es sich um mehrere
Experimente handelt, wird dies mit einer Varianzanalyse (ANOVA) oder alternativ dem
Kruskal-Walis-Test durchgeführt. Die einzelnen Gruppen werden mittels der Post-Hoc-Tests
Tukey-Test (bei ANOVA) oder Wilcoxon-Test für Paardiﬀerenzen (bei Kruskal-Walis-Test)
ermittelt. Der Test auf Normalverteilung der Residuen der ANOVA wird mittels Shapiro-Test
durchgeführt. Zusätzlich wird auf die graphische Methode des QQ-Plots zurückgegriﬀen.
Die Überprüfung auf Varianzenhomogenität erfolgt mit dem Fligner-Test (Conover et al.
1981).
Das Modell oak-lay wurde in der Entwicklungsumgebung NetLogo (Version 5.3) (Wilensky
1998) geschrieben. Die statistische Auswertung erfolgte mit der syntaxbasierten Software
R (Version 3.3.2) (R Core Team 2016). Als Packages für R kamen spatstat (Baddeley et al.
2015), RNetLogo (Thiele et al. 2012) und parallel (R Core Team 2015) zum Einsatz. Für die
Darstellung der Datenverteilung der Experimente wurden sogenannte Beanplots erstellt
(Kampstra 2008).
2.3.2. Kontrollvarianten
Um den Einﬂuss der einzelnen Entitäten (Altbäume und Begleitvegetation) auf den Jung-
wuchs deutlich zu machen, wurden im Rahmen der Kontrollversuchsreihe vier Experimente
durchgeführt. Im ersten Experiment wurde der Jungwuchs ohne Oberstand und ohne Be-
gleitvegetation simuliert. In den anderen beiden Experimenten wurden je nur eine Entität
zum Jungwuchs dazu geschaltet. Das letzte Experiment beinhaltet eine unbehandelte Vari-
ante mit allen verfügbaren Entitäten.
2.3.3. Unterschiedliche Kulturpflegeintensitäten
Die jährliche Kulturpﬂegeintensität ist vom Interesse dieser Arbeit. Hierzu wurden sechs
Experimente durchgeführt, in der diese Intensität innerhalb eines jeden Simulationsjahres
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variiert wird. Bei jeder Variation werden die Maßnahmen immer in den möglichst mittleren
Monaten der Vegetationsperiode durchgeführt. Innerhalb eines Monats wurde die Behand-
lung immer zur Monatsmitte durchgeführt. Eine Behandlung des Oberstandes fand in diesen
Experimenten nicht statt
2.3.4. Kombination und Vergleich verschiedener
Behandlungsmaßnahmen
Die Unterschiedlichen Behandlungsmaßnahmen des Oberstandes wurden in dieser Ver-
suchsreihe einzeln oder in Kombination mit Kulturpﬂege nach den Vorgaben in Tabelle 2.4
durchgeführt. Eine Übersicht über alle hier durchgeführten Versuchsreihen ist in Tabelle 2.5
gegeben.
Tabelle 2.5.: Übersicht der verschiedenen Versuchsreihen
Behandlung
Kürzel Oberstand Begleitvegetation Bemerkung
Kontrollexperimente
Knull - - Nur Jungwuchs
Kveg - - Jungwuchs + Vegetation
Kos - - Jungwuchs + Oberstand
Knone - - Alle
Variation von Kulturpﬂegeintensitäten
Kult1,...,Kult6 - Kulturpﬂege Ziﬀer=Intensität
Behandlungen
EB Einzelbaum - Entnahme alle fünf Jahre
EBKP3 Einzelbaum Kulturpﬂege s.o. + Intensität=3
ScH Schirmhieb - Hieb im zweiten Jahr
ScHKP3 Schirmhieb Kulturpﬂege s.o. + Intensität=3
KH2 Kahlhieb - Hieb im zweiten Jahr
KH2KP3 Kahlhieb Kulturpﬂege s.o. + Intensität=3
KP3 - Kulturpﬂege Intensität=3
Für den Kahlhieb wurde in dieser Versuchsreihe eine Entnahme im zweiten Jahr gewählt.
Eine gleiche Terminierungwurde für den Schirmhieb gewählt. Die Intensität der Kulturpﬂege
wurde auf die in Lehrbüchern empfohlene dreimalige Durchführung pro Jahr festgesetzt





Abbildung 3.1 zeigt die sogenannten Beanplots der Untersuchungsvariablen für die Kultur-
pﬂege-Versuchsreihe. Bei allen drei Variablen ist ein erwartungsgemäßer Anstieg über die
Intensität zu erkennen. Während die Intensitätspaare 1/2 und 4/5 sich augenscheinlich
in allen drei Variablen kaum unterscheiden, heben sich 3 und 6 bei der Anzahl und dem
Kronenschlussgrad deutlich ab. Auch wenn die Intensitäten 1 und 2 die vergleichsweise
schwächeren Werte liefern, so erreichen trotzdem einige Simulationen den Wert von 1,0,
was einer vollständigen Bedeckung der Bodenﬂäche durch den Kronenschirm gleich kom-
men würde. Allerdings bewegen sich alle sechs Behandlungen im Bereich von <1 beim
Aggregationsindex nach Clark & Evans (1954). Das bedeutet, dass die Jungbäume alle zu
Klumpungen neigen und der Index gibt einen ersten Anhaltspunkt, dass Kronen sich eher
überlappen, als gleichmäßig den Boden zu beschatten.
Die Abbildung 3.2 zeigt die Beanplots der Untersuchungsvariablen für die unterschiedlichen
Behandlungen von Oberstand und Begleitvegetation alleine und in Kombination. Ebenso
werden in diesen Plots die Kontrollvarianten dargestellt. Die Kontrollvariante Jungwuchs
+ Vegetation wird nicht dargestellt, da in dieser Variante keine Eiche bis in das Jahr 15
überlebt hat. Erwartungsgemäß sind es auch die Kontrollvarianten ohne Vegetationseinﬂuss,
die von allen Varianten am deutlichsten mit den höchsten Werten abschließen. Bei den
anderen Varianten mit Vegetationseinﬂuss und Behandlung fällt auf, dass die Kombinati-
on mit einer Kulturpﬂege immer besser abschneidet, als die Behandlung des Oberstandes
alleine, wobei die stärkeren Eingriﬀe in den Oberstand durch einen Schirm- oder Kahl-
hieb auch mit Kulturpﬂege schwächere Ergebnisse liefert als die schonende Variante der
Einzelbaumentnahme.
Bei den Variablen Anzahl und Kronenschlussgrad fällt zudem auf, dass die Streuung mit
zunehmender Eingriﬀsstärke in den Oberstand kleiner wird. Eine dazu geschaltete Kul-




Abbildung 3.1.: Beanplots der Untersuchungsvariablen (Anzahl, Kronenschlussgrad, Clark-Evans-
Index) für die aufsteigenden Kulturpﬂegeintensitäten. Je höher die Kulturpﬂegein-
tensität ist, desto öfter wurde eine Kulturpﬂege pro Jahr durchgeführt. Die ge-
spiegelte Dichtefunktion ist grau dargestellt. Jeder Datenpunkt wird durch einen
roten Strich aufgetragen. Der Median des jeweiligen Beanplots ist die schwarze
Linie. Die gestrichelte Linie im untersten Plot zeigt den Wert der theoretischen
Zufälligkeit. Die Buchstaben a und b beschreiben signiﬁkant gleiche Gruppen
(Wilcoxon-Vorzeichen-Rang-Test).
Abgesehen vom Schirmhieb und dem Kahlhieb scheint die Streuung beim Aggregationsindex
sehr gleichmäßig zu sein. Die massiven Ausreißer bei den erstgenannten Behandlungsvari-
anten rühren vermutlich daher, dass meist nur eine sehr kleine Zahl im einstelligen Bereich
überlebt hat. Die geringe Zahl an Einzelindividuen kann die Berechnung des Index sehr




Abbildung 3.2.: Beanplots der Untersuchungsvariablen (Anzahl, Kronenschlussgrad, Clark-Evans-
Index) für die unterschiedlichen Behandlungen. Jeder Datenpunkt wird durch einen
roten Strich aufgetragen. Der Median des jeweiligen Beanplots ist die schwarze
Linie. Die gestrichelte Linie im untersten Plot zeigt den Wert der theoretischen
Zufälligkeit. Die Buchstaben a und b beschreiben signiﬁkant gleiche Gruppen
(Wilcoxon-Vorzeichen-Rang-Test).
Ein durchgeführter Kruskal-Wallis-Test für den Kronenschlussgrad ergab signiﬁkante Un-
terschiede. Die Ergebnisse für Behandlungen einer statistischen Gruppe des Post-hoc-Tests




Abbildung 3.3 zeigt eine alterssortierte Mortalität des Jungwuchses in der Versuchsreihe
der Kulturpﬂegeintensitäten. Es fällt sofort auf, dass ein Großteil der Individuen im ersten
Simulationsjahr stirbt. Bei jeder Behandlung handelt es sich um Werte über 60 % in dieser
Altersklasse. Es ist aber ein leichter Abfall mit zunehmender Intensität zu beobachten.
Während bei einmaliger Kulturpﬂege noch circa 80 % im ersten Simulationsjahr ausfallen,
fällt dieser Werte bis auf circa 60 % bei der sechsmaligen Kulturpﬂege. Entsprechend steigen
die Mortalitäten in den anderen Altersklassen leicht an. In der Regel sind im fünften Jahr
die Einzelbäume entweder ausgefallen oder haben die Marke von 1,30 m Höhe erreicht, um
im oak-lay als Jungbaum behandelt zu werden. Der beobachtete Mortalitätsabfall wirkt sich
auch auf die Analyse mittelsX2-Unabhängigkeitstest aus. Mit einem p-Wert von <2, 2∗10−16
zeigt dieser einen signiﬁkanten Unterschied für die Verteilung der Mortalität an.
Abbildung 3.3.:Mortalität des Jungwuchses (in %) aufgetragen auf den Zeitpunkt des Ausfalls für
jede Kulturpﬂegeintensität.
Abbildung 3.4 zeigt ebenso die alterssortierte Mortalität des Jungwuchses. Allerdings hier mit
den Kontrollvarianten und den verschiedenen Behandlungen. Auch hier zeigt sich dasMuster
aus der Kulturpﬂegeversuchsreihe, dass ein Großteil des Ausfalls im ersten Jahr passiert.
Abgesehen von Kulturpﬂege und Schirmhieb + Kulturpﬂege sind bei den Behandlungen mit
Kulturpﬂege weniger Ausfall im ersten Jahr zu verzeichnen. Auﬀällig sind die niedrigen
Werte im ersten Jahr bei Einzelbaum, Einzelbaum + Kulturpﬂege und Kahlhieb + Kulturpﬂege,
die deutlich niedriger als die restlichen Behandlungen, die sich um die 80 % einpendeln oder
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im Falle von nur Jungwuchs bei über 90 % liegen. Bei den genannten sind dafür die Werte in
den Folgejahren leicht erhöht. Es fällt außerdem auf, dass bei den Behandlungen Jungwuchs +
Oberstand, keine Behandlung, Kulturpﬂege und Schirmhieb + Kulturpﬂege ein leichter Anstieg
vom zweiten auf das dritte Jahr zu erkennen ist. Auch hier zeigt derX2-Unabhängigkeitstest
signiﬁkante Unterschiede in der Verteilung der Mortalität mit einem p-Wert von <2, 2∗10−16
an.
3.3. Analyse Kronenschlussgrad
Die Kronenschlussgrade der Versuchsreihen wurden mit einem Kruskal-Wallis-Test unter-
sucht, da die nötigen Voraussetzungen für eine ANOVA nicht vorlagen. Sowohl Bartlett-
als auch Flignertests für beide Versuchsreihen ergaben keine signiﬁkante Varianzenho-
mogenität. Abbildung 3.5 zeigt zusätzlich den QQ-Plot der Residuen zum Nachweis der
Normalverteilung der Residuen einer ANOVA für die Versuchsreihe Kombination. Es wird in
diesem Fall sehr deutlich, dass hier keine Normalverteilung der Residuen vorliegt. Dies wird
auch durch einen Shapiro-Test mit einem p-Wert von 3, 59 ∗ 10−4 noch einmal bestätigt. Der
QQ-Plot der Versuchsreihe Kulturpﬂegeintensität (nicht abgebildet) und ein Shapiro-Test
mit einem p-Wert von 0,87 zeigen zwar eine deutliche Normalverteilung der Residuen. Da
aber die wichtige Voraussetzung der Varianzenhomogenität in beiden Versuchsreihen nicht
vorlag, wurde der Kruskal-Wallis-Test gewählt.
Für beide Versuchsreihen wurden signiﬁkante Unterschiede mit je dem p-Wert von
<2, 2 ∗ 10−16 festgestellt. Tabelle 3.1 zeigt das Ergebnis des Wilcoxon-Vorzeichen-Rang-
Tests, der als Post-hoc-Test diente, um die Unterschiede zwischen den einzelnen Gruppen
herauszuﬁnden. Wie Abbildung 3.1 bereits vermuten ließ, sind die einmalige/zweimalige
und viermalige/fünfmalige Kulturpﬂege nicht untereinander signiﬁkant verschieden.
Tabelle 3.1.: p-Werte und Signiﬁkanzniveau des Wilcoxon-Vorzeichen-Rang-Tests für die Versuchs-
reihe Kulturpﬂegeintensität
Kulturpﬂegeintensitäten
1 2 3 4 5
2 0, 74 - - - -
3 0, 00 *** 0, 00 *** - - -
4 0, 00 *** 0, 00 *** 0, 00 *** - -
5 0, 00 *** 0, 00 *** 0, 00 *** 0, 74 -
6 0, 00 *** 0, 00 *** 0, 00 *** 0, 00 *** 0, 00 ***
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Abbildung 3.4.:Mortalität des Jungwuchses (in %) aufgetragen auf den Zeitpunkt des Ausfalls
für die Kontrollvarianten und die unterschiedlichen Behandlungsmaßnahmen des
Oberstandes alleine und in Kombination mit Kulturpﬂege.
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Abbildung 3.5.: QQ-Plot der Quantile der Stichprobe über den theoretischen Quantilen der Residuen.
Die durchgezogene Gerade (rot) zeigt den Verlauf, den normalverteilte Daten im
Idealfall folgen.
Der gleiche Post-hoc-Test für die Versuchsreihe Kombination (siehe Tabelle 3.2) ergab
keine signiﬁkanten Unterschiede bei den Kombinationen keine Behandlung/Einzelbaum und
Einzelbaum/Kahlhieb + Kulturpﬂege.























0, 00 *** - - - - - - - -
keine
Behandlung
0, 00 *** 0, 00 *** - - - - - - -
Nur
Kulturpﬂege
0, 00 *** 0, 00 *** 0, 00 *** - - - - - -
Nur
Einzelbaum
0, 00 *** 0, 00 *** 0, 35 0, 00 *** - - - - -
Einzelbaum +
Kulturpﬂege
0, 00 *** 0, 00 *** 0, 00 *** 0, 03 * 0, 00 *** - - - -
Nur
Schirmhieb
0, 00 *** 0, 00 *** 0, 00 *** 0, 00 *** 0, 00 *** 0, 00 *** - - -
Schirmhieb +
Kulturpﬂege
0, 00 *** 0, 00 *** 0, 00 *** 0, 00 *** 0, 00 *** 0, 00 *** 0, 00 *** - -
Nur
Kahlhieb
0, 00 *** 0, 00 *** 0, 00 *** 0, 00 *** 0, 00 *** 0, 00 *** 0, 02 * 0, 00 *** -
Kahlhieb +
Kulturpﬂege




Abbildung 3.6 zeigt für die Versuchsreihe Kulturpﬂegeintensität die Positionen von zufällig
ausgewählten Simulationsläufen der jeweiligen Behandlung. Es wird deutlich, dass die
Eichen (rot) bei abnehmender Intensität sich eher um die Kiefern (blau) sammeln. In den
Randbereichen um die Kiefern kommt es daher zu Klumpungen von Eichen. Vermutlich
drängt der hohe Konkurrenzdruck der Begleitvegetation die Eichen in einen Bereich, in
dem die Kronen der Kiefern stark genug sind, um die Begleitvegetation zurückzuhalten. Mit
zunehmender Intensität vermögen es die Eichen auch Bereiche außerhalb erfolgreich zu
besiedeln.
Abbildung 3.6.: Positionen von Eichen(rot) und Kiefern (blau) von zufällig ausgewählten Simulati-
onsläufen einer Behandlung der Versuchsreihe Kulturpﬂegeintensität. Die Größe
der Kreise beschreibt den Brusthöhendurchmesser im relativen Vergleich.
Abbildung 3.7 bestätigt diesen Eindruck noch einmal. Beide Funktionen nehmen in den
verschiedenen Behandlungen einen ähnlichen Verlauf. Alle Behandlungen starten bei nied-
rigen Entfernungen von circa unter einem Meter mit sehr niedrigen Korrelationswerten.
Dies zeigt, dass dicht zusammenstehende Bäume die Tendenz zeigen dünner zu sein. Mit
zunehmender Entfernung steigt der Korrelationswert bei den Intensitäten unterschiedlich
an. Bei der höchsten Intensität oszillieren die Funktionen bei größerer Entfernung um den
Wert 1, was bedeutet, dass keine Korrelation zwischen den Durchmessern besteht. Bei den
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Intensitäten 1-3 steigen die Kurven deutlich über die Marke von 1. Kurz danach fallen diese
wieder ab. Dies zeigt, dass in der Entfernung zwischen 1 und 2 m stehende Bäume die
Tendenz dazu haben dicker zu sein. Verursacht wird dieser Anstieg vermutliche durch die
dickeren Kiefern, die eben in diesen Behandlungen dichter an den überlebenden Eichen
stehen.
Abbildung 3.7.: Punktmusteranalyse von zufällig ausgewählten Simulationsläufen einer Behand-
lung der Versuchsreihe Kulturpﬂegeintensität. Der Verlauf des Markenvariogram-
mes (schwarze Linie) und der -korrelationsfunktion (gestrichelte schwarze Linie)
zeigen den Zusammenhang von Brusthöhendurchmesser zur Entfernung der ein-
zelnen Individuen. Steigen die Funktionen über die rot gestrichelte Linie, dann sind
Individuen in dieser Entfernung dicker. Ein Verlauf unterhalb der roten Linie be-
deutet, dass dünnere Individuen in dieser Entfernung zu erwarten sind. Ein Verlauf
auf der roten Linie zeigt keinen Zusammenhang.
Abbildung 3.8 zeigt für die Versuchsreihe Kombination die Positionen von zufällig ausge-
wählten Simulationsläufen der jeweiligen Behandlung. Auch hier zeigt sich der Trend, dass
die roten Eichen bei ausbleibender Kulturpﬂege um die blauen Kiefern klumpen. Freiste-
hende Eichen bei der Behandlung Einzelbaum standen vermutliche im Laufe der Simulation
unter einem Kiefernaltbaum, der allerdings entnommen wurde. Die Variante Jungwuchs +
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Oberstand zeigt sehr gut wie sich Jungwuchs ohne Konkurrenzdruck der Begleitvegetation
entwickeln würde, da in dieser Variante diese nicht berücksichtigt wurde. Bei den anderen
Behandlungen zeigt sich ebenso wie in Abbildung 3.6 eine Verteilung der Eichen außerhalb
der Kiefernrandbereiche.
Die Funktionen für diese Beispiele sind in Abbildung 3.9 dargestellt. Während bei der Kon-
trollvariante Knull nahezu kein Zusammenhang zwischen Entfernung und Durchmesser zu
sehen ist, zeigt sich der Einﬂuss der Altbäume bei der anderen Variante Jungwuchs + Ober-
stand deutlich im Nahbereich der Bäume, in denen diese eher dünner sind. Ausgenommen
von den Kahlhiebsbehandlungen, bei denen keine Altbäume mehr vorhanden sind, zeigt sich
bei den anderen Behandlungen ein Peak, der in ca. 1,5 m Entfernung unterschiedlich stark
ausfällt. Auch dies zeigt noch einmal, dass sich in diesen Bereichen die dickeren Altkiefern
ﬁnden. Der starke Abfall bei der Behandlung Schirmhieb bei circa 2,5 m in den tiefen Korre-
lationsbereich wird vermutlich dadurch verursacht, dass die Eichen sich kreisförmig um
die Altkiefer sammeln. Ein besonders starker Anstieg ist bei Schirmhieb + Kulturpﬂege zu
verzeichnen. Bei der Behandlung Kahlhieb sind nur zwei Eichen nicht ausgefallen, so dass




Abbildung 3.8.: Positionen von Eichen(rot) und Kiefern (blau) von zufällig ausgewählten Simulati-
onsläufen einer Behandlung der Versuchsreihe Kombination. Die Größe der Kreise
beschreibt den Brusthöhendurchmesser im relativen Vergleich.
Abbildung 3.9.: Punktanalyse von zufällig ausgewählten Simulationsläufen einer Behandlung der
Versuchsreihe Kombination. Der Verlauf des Markenvariogrammes (schwarze Linie)
und der -korrelationsfunktion (gestrichelte schwarze Linie) zeigen den Zusammen-
hang von Brusthöhendurchmesser zur Entfernung der einzelnen Individuen. Steigen
die Funktionen über die rot gestrichelte Linie, dann sind Individuen in dieser Entfer-
nung dicker. Ein Verlauf unterhalb der roten Linie bedeutet, dass dünnere Individuen





Die Ergebnisse der Simulationsexperimente spiegeln die Vermutungen wieder, dass Ei-
chenverjüngung besonderer Pﬂege bedarf, um unter den schwierigen Bedingungen eines
Kiefernreinbestandes auf sandigen und trockenen Böden erfolgreich etabliert zu werden.
Die Hypothese, dass die Eichen bei steigender Pﬂegeintensität der Begleitvegetation ver-
mehrt das Jugendalter erreichen hat sich ebenso bestätigt wie die Annahme, dass Altbäume
eine Schutzfunktion einnehmen. Dies wird auch durch die verschiedenen Behandlungssze-
narien des Oberstandes bestätigt. Je intensiver während der Jungwuchsphase der Eichen
in den Oberstand eingegriﬀen wird, desto höher fallen die Verluste der Eichenverjüngung
aus. Eine Kombination einer schonenden Behandlung des Oberstandes mit einer dreimalig
pro Jahr ausgeführten Kulturpﬂege brachte dabei die besten Ergebnisse. Erwähnenswert sei
an dieser Stelle, dass eine Nichtbehandlung oder eine reine Behandlung des Oberstandes
mittels Femelhieb ähnliche Ergebnisse liefert wie die Kombination von intensiven Verfah-
ren in Kombination mit Kulturpﬂege. Völlig ungeeignet scheinen die intensiven Verfahren
wie Kahl- und Schirmhieb. Die Begleitvegetation wird durch die starke Auﬂockerung des
Bestandes in ihrem Wachstum begünstigt und kann so einen hohen Konkurrenzdruck auf
die Verjüngung ausüben. Eine Kulturpﬂege wäre in diesen Fällen unumgänglich.
Die Zahl bisheriger Studien, die Naturverjüngung von Traubeneiche zum Untersuchungsob-
jekt gemacht haben, ist in Summe sehr übersichtlich. Kohler et al. (2015) führte diesbezüglich
eine umfangreiche Literaturrecherche durch und kam zu einem ähnlichen Ergebnis. Bezüg-
lich des Einﬂusses von Begleitvegetation konnte er nur eine Hand voll Studien recherchieren.
Eine jüngere Studie von Jensen & Löf (2017) untersucht die Konkurrenzwirkung von Kraut-
und Strauchschicht auf das Überleben von Stieleichen (Quercus robur L.). Es stellte sich
dabei heraus, dass der Einﬂuss von Vegetation der Krautschicht auf die Mortalität sehr
gering ist, während die Strauchschicht einen deutlich höheren Einﬂuss hat. Diese Ergebnisse
decken sich nicht mit den Ergebnissen dieser Studie. In der Studie von Jensen & Löf (2017)
wurden die Aufnahmeﬂächen jedoch gewässert, so dass der Konkurrenzfaktor Wasser aus-
geschlossen wurde. Die Unterschiede mit dieser Studie zeigen, dass der Faktor Wasser für
das Überleben von Jungwuchs eine wichtige Rolle spielen kann. Trockenheit wurde auch
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in den Studien von Struve & Joly (1992) und Davis & Jacobs (2005) als Grund für hohe
Ausfälle bei Eichenarten in den ersten Lebensjahren genannt. Es wird jedenfalls deutlich,
dass der Einﬂuss der Krautschicht auf die Lichtverfügbarkeit eine untergeordnete Rolle spielt.
Auch bei Harmer et al. (2005) konnte kein Einﬂuss von Typ, Art und Höhe der Vegetation
auf die Populationsgröße eines Versuchs mit Eichennaturverjüngung festgestellt werden.
Weitere Studien, die Begleitvegetation berücksichtigten, ﬁnden sich noch bei Lüpke (1987)
und Hauskeller-Bullerjahn (1997). Allerdings wird hier der Faktor Licht als Einﬂussgröße
betrachtet. Der Einﬂuss von unterirdischer Konkurrenz wird nicht untersucht.
Nicht berücksichtigt wird in dem Modell die Tatsache, dass bei einer mechanischen Kul-
turpﬂege immer wieder mit Ausfällen der Verjüngung zu rechnen ist. Zum Zeitpunkt der
Maßnahme sind die Eichen gut versteckt zwischen der Begleitvegetation. Für die durch-
führende Person sind die Eichen nicht immer sofort zu erfassen und so kommt es vor, dass
Eichen mit entfernt werden. Besonders schwierig scheint dieser Umstand bei Naturverjün-
gungen, da diese nicht – anders als Kulturen – in regelmäßigen Abständen gepﬂanzt wurden.
Oft treten derartige Verjüngungen in Klumpen auf und erschweren damit eine sachgemäße
Durchführung einer Kulturpﬂege zusätzlich. Grundsätzlich könnte man noch den Jungwuchs
an sich behandeln. Allerdings zielen derartige Pﬂegemaßnahmen auf qualitative Ergebnisse
ab, um einen möglichst homogenen Wertholzbestand zu erziehen. Da die vorliegende Studie
eher auf ein quantitatives Verjüngungsmaß abzielt, sollen Jungwuchspﬂegen nicht weiter in
die Experimente einﬂießen.
Die Beschattung durch den Altbestand wird von oak-lay zwar berücksichtigt, allerdings
wird auch deutlich, dass die Konkurrenzbeeinﬂussung um die Ressource Wasser fehlt. Die
räumliche Auswertung macht deutlich, dass Altbäume die Begleitvegetation zurückdrängen
und sich Jungwuchs im Kronenbereich etablieren kann. Es ist bereits mehrfach untersucht,
dass der Jungwuchs im näheren Einzugsbereich des Wurzeltellers weniger konkurrenzfähig
zum Altbestand ist (Heinrich 1936; Baader 1941;Mang 1956; Riek 2001;Hornschuch et al.
2007;Wagner 2008). Dieser Eﬀekt wird vom Modell nicht erfasst. Hinzu kommt, dass die
Annahme der Kronenbreite für den Lichteinﬂuss von Altbäumen als zu schmal eingeschätzt
wurde. Eine gängige Anpassung wäre die Annahme einer doppelten Kronenbreite (Nagel
2009).
In Abbildung 3.6 und Abbildung 3.8 wird deutlich, dass die zufällig generierten Altbestände
auch räumlich zufällig verteilt sind. In den Beständen der Naturerbeﬂächen ist allerdings
eher davon auszugehen, dass die Kiefern einst gepﬂanzt wurden und daher eine Tendenz
zur räumlichen Regularität aufweisen. Im Modell kann es daher auch zu Klumpungen von
Altbäumen kommen, was sich besonders bei den schonenden Behandlungen negativ auf
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den Verjüngungserfolg auswirken könnte. Freier stehende Bäume könnten vermutlich mehr
Jungeichen in ihrem Randbereich binden und so neben einer höheren Zahl von verjüngten
Eichen auch für eine bessere räumliche Verteilung dieser sorgen.
Der Aggregationsindex und die weiteren räumlichen Analysen zeigen allerdings ein ty-
pisches Phänomen von Naturverjüngungen, dass diese oft in Klumpen vorkommen. Der
Kronenschlussgrad zeigt zwar in vielen VariantenWerte von teilweise weit über 1 an, ist aber
bei näherer Betrachtung wieder zu relativieren, da es zu oben beschriebenem Phänomen
kommt. Zusätzlich wird durch die fehlende Mortalität im jungen Baumalter in den Simulatio-
nen der Kronenschlussgrad vermutlich eher überschätzt. Nur Varianten mit zugeschalteter
Kulturpﬂege konnten eine zufälligere räumliche Verteilung aufdecken.
Bei der Auswertung von individuen-basierten Modellen ist es auch wichtig auf bestimmte
Muster zur Evaluierung zu achten. Zu diesem Zweck wurde unter anderem die Analyse zur
Mortalitätsverteilung durchgeführt. In der Ökologie ist hier eine Art U-Form typisch (Har-
combe 1987). Während sofort eine starke Selbstdiﬀerenzierung von Individuen stattﬁndet,
lässt diese darauf stark nach, um dann nach einiger Zeit wieder einen Anstieg zu erfahren.
Die Verteilungen der verschiedenen Behandlungen in diesem Simulationsexperiment zeigen
allerdings nur den typischen starken Abfall der Mortalität. Ein erneuter Anstieg bleibt aus.
Dies hängt vermutlich damit zusammen, dass die Mortalität bei den Jungbäumen nicht
stattﬁndet. Es ist allerdings damit zu rechnen, dass dieser Fall eingetreten wäre.
Ebenso sollte nicht unerwähnt bleiben, dass die Parametrisierung des Modells rein auf
Schätzungen und Literaturangaben beruht. Quantitative Schlussfolgerungen zu den Un-
tersuchungsvariablen (insbesondere Kronenschlussgrad und Anzahl) sollten daher nicht
unternommen werden.
Das Modell bezieht ebenso klimatische Parameter ein, die in dieser Studie auf Durchschnitts-
werte gesetzt wurden. Unterschiedliche Verteilungsmuster innerhalb eines Jahres werden
daher nicht berücksichtigt. Besonders eine schwankende jährliche Niederschlagsverteilung
könnte großen Einﬂuss auf die Modellergebnisse haben.
Die Simulationsstudie bietet Erkenntnisse zum Waldumbau von Kiefernreinbeständen. Das
entwickelte Modell, das zur Auswertung herangezogen wurde, ist jedoch in einigen Punk-
ten verbesserungswürdig. Neben einer umfangreichen Parametrisierung müsste auch der
Einﬂuss von Verbiss des Eichenjungwuchs durch Schalenwild als Faktor in das Modell auf-
genommen werden. Neben der Konkurrenzsituation mit der Begleitvegetation wird dieser
Faktor als wesentlich eingestuft (Gill 1992; Senn & Häsler 2005). Für diese Studie muss
daher für alle Behandlungen eine Zäunung von Flächen angenommen werden. Ebenfalls
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bisher unbeachtet blieb die Nutzung von Nachpﬂanzungen oder der Aufschlag weiterer
Verjüngung für die Modellergebnisse.
Die Studie bestätigt allerdings, dass geeignete Pﬂegemaßnahmen für das anspruchsvolle
Unterfangen des besagten Waldumbaus ein sehr wichtiges Mittel sind. Dabei ist schonenden
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Allgemeine Diskussion & Ausblick
1. Allgemeine Diskussion
In der vorliegenden Arbeit wurde das individuen-basierte Verjüngungsmodell oak-lay mit
einer prozess-basierten Komponente für die Konkurrenzberechnung vorgestellt, analysiert
und angewendet. Das Modell berücksichtigt neben dem Jungwuchs auch die Entitäten des
Altbestandes und der Begleitvegetation. In der prozess-basierten Komponente wird der
Wasserhaushalt der Entitäten Jungwuchs und Begleitvegetation durch ein Diﬀerentialglei-
chungsmodell beschrieben, dessenWasserﬂüsse auf Basis vonWasserpotentialunterschieden
berechnet werden. Die Kombination von individuen- mit prozess-basierten Ansätzen werden
im Allgemeinen auch als Hybridmodelle bezeichnet. Für die Modellierung von Waldökosys-
temen sind nur wenige Hybridmodelle bekannt. Bei den Verjüngungsmodellen sind keine
derartigen Modelltypen bekannt, so dass hier von dem ersten Modell seiner Art gesprochen
werden kann.
Es hat sich gezeigt, dass eine Erweiterung von individuen-basierten Modellen mit prozess-
basierten Ansätzen grundsätzlich möglich ist. Der große Vorteil von Hybridmodellen besteht
in der expliziten Berücksichtigung bestimmter Einﬂüsse. Im Fall des oak-lay wird eine
Vielzahl von Einﬂüssen (zum Beispiel Klima, Bodeneigenschaften,...) berücksichtigt. Ins-
besondere hinsichtlich der Berücksichtigung von künftigen klimatischen Veränderungen
besitzt oak-lay großes Potential genauere Vorhersagen zu treﬀen als die rein statistischen
Modelle, deren Möglichkeit der Extrapolation zu hinterfragen ist.
Es hat sich jedoch Forschungsbedarf für die Weiterentwicklung von Verjüngungsmodellen
dieser Modellfamilie oﬀenbart. Neben der technischen Überarbeitung, sind Forschungsar-
beiten nötig, die zum einen ihren Fokus auf die Parametrisierung der prozess-basierten
Komponente von oak-lay legen und zum anderen angepasste Wachstumsfunktionen entwi-
ckeln.
1.1. Hauptergebnisse
Die vorliegende Arbeit behandelt drei aufeinander aufbauende Schwerpunktthemen. Im
ersten Teil wird das Hybrid-Modell oak-lay nach demODD-Standardprotokoll für individuen-
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basierte Modelle nach Grimm et al. (2006) ausführlich vorgestellt. Erweitert wird dieser Teil
durch eine globale Sensitivitätsanalyse des Wassersubmodells nachMorris (1991) und durch
eine Rechenzeitanalyse mit Hilfe von O-Notationen (Landau 1909). Ein Augenmerk wurde
bei allen Simulationen und Tests auf die Einhaltung des Verlaufs der Selbstdiﬀerenzierungs-
trajektorien in dem Bereich der theoretischen Exponenten −4/3 (White 1981; Enqist et al.
1998; Enqist & Niklas 2001) und −3/2 (Yoda 1963) gelegt.
In der Sensitivitätsanalyse stellten sich die Parameter heraus, die den größten Einﬂuss
auf den Modell-Output (die Transpiration) haben. Ebenso wurden interagierende Para-
meter identiﬁziert. Es zeigte sich, dass die einﬂussreichsten Parameter auch durch starke
Interaktion geprägt sind. Als der bedeutendste Parameter stellte sich cψ,pr heraus, der die
Druckkomponente des Pﬂanzenwasserpotentials beeinﬂusst. Weitere wichtige Parameter
sind KW,rs−rt (Beschreibung des Widerstandes zwischen Boden und Wurzel), kcan (Transpi-
rationskoeﬃzient) und cWT,pl (Wassertransport in der Pﬂanze).
Die Rechenzeitanalyse hat ergeben, dass die Rechenzeit sowohl bei steigender Individuenzahl
(Konstante Fläche) als auch bei steigender Fläche (Konstante Individuendichte) exponentiell
ansteigt. Die Begründung wird in der Berechnung des dynamischen Zeitschritts ∆t vermu-
tet, da sich dieser immer an die Individuen anpassen muss, deren Wassergehalt sich dem
maximal möglichen Wassergehalt nähert. Das Modell kann daher immer nur den aktuell
kleinstmöglichen Zeitschritt annehmen.
Der Schwerpunkt des zweiten Teils ist auf die Mortalitätsbeschreibung durch Trocken-stress
in oak-lay gelegt. Die prozess-basierte Beschreibung des Wasserhaushalts der Individuen
ermöglicht die Festlegung einer Mortalitätsschwelle anhand des Druckpotentials und stellt
damit einen Alternativen Ansatz zur gängigen Methode der Mortalitätsbeschreibung in
individuen-basierten Waldmodellen dar, in welchen Mortalität auf Basis eines Zusammen-
hangs von geringen Zuwächsen hergeleitet wird.
Als Vorversuch wurden unterschiedliche zeitliche Auﬂösungen des Klimainputs für das
Modell getestet, um Unterschiede der Transpiration zu identiﬁzieren. Dabei wurde besonders
deutlich, dass die stündliche Auﬂösung signiﬁkant niedriger ausfällt.
Im Hauptversuch wurde die Dichte der Individuen bei konstanter Fläche schrittweise erhöht.
Ausfälle wurden aufgenommen und mit Hilfe von Ereigniszeitanalysen ausgewertet.
In diesen Simulationsexperimenten wurde aufgezeigt, dass oak-lay in der Lage ist die Mor-
talität von Jungwuchs aus Basis des Wassergehalts darzustellen. Dabei stellte sich heraus,
dass die Robustheit des Jungwuchses gegenüber Trockenereignissen bei zunehmendem
Konkurrenzeinﬂuss nachlässt. Ebenso wurde deutlich, dass ab einer bestimmten Initialdichte
der Boden sehr schnell den permanenten Welkepunkt erreicht und es so zügig zu Morta-
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litätserscheinigungen kommt. Zunehmend größere Initialdichten verursachen ab diesem
Punkt nur noch geringe Veränderungen im Sterbezeitpunkt.
Die Studie konnte aufzeigen, dass der verwendete Ansatz von Mortalitätsbeschreibung auf
Basis des pﬂanzenphysiologischen Zustandes eine geeignete Möglichkeit bietet, um den
Prozess der Mortalität von Jungwuchs in individuen-basierten Modellen darzustellen. Da
äußere Einﬂussfaktorenwie Bodeneigenschaft oder Klima einenwesentlichen Einﬂuss auf die
Modellprozesse in oak-lay haben, können auch diese direkt in die Mortalitätsbeschreibung
integriert werden. Dies oﬀenbart weiteres Potential von Hybrid-Modellen.
Der dritte und letzte Schwerpunkt dieser Arbeit wendet oak-lay beispielhaft in einer Reihe
von Simulationsexperimenten an. Der Fokus liegt dabei auf unterschiedlichen Behand-
lungen von Begleitvegetation und Altbestand, um den Verjüngungserfolg zu analysieren.
Dabei wurden auch räumliche Aspekte berücksichtigt. Es stellte sich heraus, dass der Kon-
kurrenzeinﬂuss von Altbäumen auf die Lichtverfügbarkeit am Boden maßgeblich für die
Konkurrenzstärke der Begleitvegetation war. Daher überlebten Jungeichen in erster Linie in
einem Bereich um die Altbäume herum. Ein räumliches Muster, das sich durch Beobachtun-
gen realer Waldbestände nicht deckt. Ein Wurzeltellereﬀekt (Wagner 2008) konnte durch
die Simulationsexperimente nicht dargestellt werden. Dennoch konnten die Experimente
aufzeigen, dass Managementmaßnahmen einen deutlich höheren Verjüngungserfolg ver-
ursachten. Besonders starke Eingriﬀe in den Oberstand hatten eine zügige Vergrasung zur
Folge, was den Konkurrenzdruck auf den Jungwuchs stark erhöhte.
Neben der Behandlung des Oberstandes in unterschiedlichen Intensitäten, stellte sich die Kul-
turpﬂege als wichtige Maßnahme für den Verjüngungserfolg heraus. Allerdings muss auch
klar gestellt sein, dass eine Kulturpﬂege bei Naturverjüngung nicht praktikabel umsetzbar
ist.
1.2. Einordnung von oak-lay in die
Waldwachstumsmodellierung
Eine umfangreiche Literaturrecherche in Teil I konnte bereits einen Überblick zu verschiede-
nen Modellkategorien innerhalb der Waldwachstumsmodellierung bieten. Das vorliegende
Modell oak-lay ist nach der Kategorisierung von Lischke (2001), Fabrika & Pretzsch
(2013) und Fabrika et al. (2018) in die Modelle der distanzabhängigen Einzelbaummodelle
einzuordnen (empirical distance-dependent tree models). Allerdings hat es die Besonderheit,
dass Einzelkomponenten des Modells nicht statistisch oder phenomenologisch modelliert
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sind, sondern prozess-basiert. Damit ist es den Hybrid-Modellen zuzuordnen, dessen Funkti-
onsprinzip in Kapitel 1 in Teil II dargestellt wurde und die nicht in das bekannte Schema
der Kategorisierung passt. Mit den Modellen TRIPLEX (Peng et al. 2002), PICUS V1.3 (Seidl
et al. 2005), iLand (Seidl et al. 2012) und FORMIND-fest (Bohn et al. 2014) wurden einige be-
kannte Vertreter dieser Modellkategorie vorgestellt, denen die Komponente der Verjüngung
allerdings weitgehend fehlt. Weitere Hybrid-Modelle werden bei Pretzsch (2019) erwähnt.
Die zunehmende Bedeutung dieser Modellkategorie macht es erforderlich, dass das oben
genannte Schema um Hybrid-Modelle als eigene Kategorie ergänzt werden sollte.
In Kapitel 2.4 in Teil I wurde außerdem ein umfassender Überblick über die verschiedenen
Ausprägungen von Verjüngungsmodellen (im weiteren Sinne) geschaﬀen. Entsprechend der
Aufteilung durch Gadow (2003) muss oak-lay in die Verjüngungsmodelle (im engeren Sinne)
eingeordnet werden, da die Prozesselemente vom Sämling bis zum Erreichen der Brusthöhe
abgedeckt werden. Das Modell lässt Ausbreitungselemente unberücksichtigt, so dass Pro-
zesselemente von der Blütenbildung bis zur Keimung nicht abgebildet werden. Fragen zum
Auftreten und der räumlichen Verteilung kann das Modell daher nicht beantworten.
1.3. Methodendiskussion
Es lässt sich festhalten, dass individuen-basierte Modelle geeignet sind, umWaldökosysteme
zu modellieren. Dies liegt besonders darin begründet, dass nur diese Modellfamilie nicht nur
räumlich explizite Darstellung ermöglicht, sondern ebenso die emergenten Eigenschaften
eines Ökosystems aufzeigen kann. Die Kombination eines individuen-basierten Modells
mit prozess-basierten Ansätzen zu einem Hybrid-Modell erweitert die Aussagekraft noch
einmal deutlich. Die explizite Berücksichtigung von äußeren Einﬂussfaktoren macht ein
solches Modell dynamischer gegenüber Umweltveränderungen, wie sie beispielsweise durch
den Klimawandel verursacht werden.
Die Integrierung von prozess-basierten Ansätzen bringt allerdings auch neue Herausforde-
rungen für die Modellentwicklung mit sich. Zum einen erhöht sich die Zahl der Parameter
deutlich. Damit erhöht sich auch der Aufwand, der für die Parameterkalibrierung betrieben
werden muss. Und zum anderen sollte ein Fokus auf die Auswahl der prozess-basierten
Ansätze in einem Hybrid-Modell gelegt werden. Diese Ansätze sind zwar deutlich genauer
als ein statistischer Ansatz, allerdings auch komplexer und rechenintensiver. Es sollten daher
nur unbedingt notwendige Ansätze genutzt werden, um das Modell nicht unnötig auf zu
blähen.
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In oak-lay wurde mit Hilfe des prozess-basierten Ansatzes ein Reduktionsfaktor an die
Zuwachsfunktion gekoppelt. Der Faktor berechnet sich aus der eigenen Transpirationsleis-
tung dividiert durch die potentiell mögliche Transpirationsleistung. Als Zuwachsfunktion
des Jungwuchses wurde eine Höhenzuwachsfunktion nach Brand (2005) gewählt, die auf
der Extrapolation von Ertragstafelmodellen basiert. Dies ist keine optimale Lösung, da die
einﬂussgebenden Faktoren auf das Wachstum bereits durch die Parameterwerte der Wachs-
tumsfunktion berücksichtigt werden. In welcher Form und Stärke die einzelnen Faktoren
das Wachstum beeinﬂussen bleibt dabei ebenso unbekannt wie das Wissen, um welche
Faktoren es sich genau handelt. Grundsätzlich sollte für die Zwecke des oak-lay eine Wachs-
tumsfunktion in Abhängigkeit der Verfügbarkeit bestimmter Ressourcen entwickelt werden.
Beispiele hierfür ﬁnden sich beiWagner (1999) und Ammer (2000).
Im Zuge der Modellentwicklung mussten allerdings einige Annahmen getroﬀen werden,
die für die Lauﬀähigkeit des vorliegenden Modells notwendig waren und die es kritisch zu
hinterfragen gilt.
Am weitreichendsten ist die Annahme zu sehen, dass sich Bäume des Oberstandes nicht an
der unterirdischen Konkurrenz beteiligen. Bei der unterirdischen Konkurrenz handelt es
sich hier um den prozess-basierten Teil des Modells und die Schwierigkeit bestand in einem
räumlichen Konﬂikt bei der Wasserhaushaltsberechnung. Für den Bodenwasserhaushalt
wurde der modellierte Boden in Kuben von einem Kubikmeter diskretisiert. Darauf beﬁndli-
che Vegetation und Jungwuchs befanden sich in Wechselbeziehung untereinander und mit
dem zugehörigen Kubus. Bäume des Oberstandes sind jedoch deutlich größer, so dass ein
einzelner Baum Zugriﬀ auf mehrere Bodenkuben haben würde. Dies würde es notwendig
machen das Wasserpotential des Wurzelgeﬂechtes eines Einzelbaumes auf die Kuben zu
verteilen. Es konnte dafür kein zufriedenstellender Ansatz recherchiert werden, so dass
der Einﬂuss des Oberstandes auf den Bodenwasserhaushalt ausgelassen wurde. Abgese-
hen von der Simulationsstudie in Teil IV ist diese Annahme für die hier durchgeführten
Analysen zu vernachlässigen, da in Teil II und III der Oberstand nicht in die Analysen mit
einbezogen wurde. Trotzdem ist diese Annahme kritisch zu sehen und neben einer besseren
Parametrisierung muss hierfür ein neuer Ansatz entwickelt werden.
Eine weitere Annahme, die getroﬀen wurde, betriﬀt den belaubten Anteil des Sprosses des
Jungwuchses. Dieser wird benötigt, um die Blattﬂäche und damit die Transpiration zu berech-
nen. Hier wird angenommen, dass der Spross zur Hälfte belaubt ist. Es konnte leider keine
allometrische Funktion recherchiert werden, um diese Annahme mit wissenschaftlichen
Daten zu begründen. Daher wurde hier eine Schätzung vorgenommen.
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Eine Annahme ist die Aufteilung der jährlich aufgelösten Wachstumsfunktionen auf einen
intra-annuellen Wachstumsgang. Hier wird eine lineare Aufteilung vorgenommen, so dass
der jährliche potentielle Zuwachs auf die einzelnen Wochen der Vegetationsperiode gleich-
mäßig aufgeteilt wurde. Es ist bekannt, dass der intra-annuelle Wachstumsgang keinen
derartigen Verlauf zeigt (Burger 1926). Für die Eiche kann beispielsweise eine bimodale
Verteilung des intra-annuellen Zuwachses angenommen werden. Entsprechend sollte bei
Weiterentwicklung des Modells auf diesen Punkt eingegangen werden.
Auf die Annahmen der gefüllten Feldkapazität zu Beginn der Vegetationsperiode und der
Mortalität wurden in den Kapiteln 2.1.1.1 (Teil II) und 1/4 (Teil III) näher behandelt.
Die angewendeten Analysen der Arbeitsschwerpunkte dieser Arbeit lassen sich insgesamt
als zeitgemäß beschreiben. So wurde beispielsweise für die Sensitivitätsanalyse eine glo-
bale Variante ausgewählt, die im Vergleich mit der lokalen Variante mehr Informationen
transportieren kann.
Die verwendeten Ereigniszeitanalysen sind in der medizinischen Forschung ein oft ver-
wendetes Mittel. In umweltwissenschaftlichen Fragestellungen werden sie dagegen selten
angewandt. Es hat sich jedoch gezeigt, dass diese insbesondere für die Analyse von Mor-
talitätsereignissen eine geeignete Methode darstellen, um Ursachen und Unterschiede zu
erforschen.
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2. Ausblick
In der bisherigen Entwicklung und in den durchgeführten Simulationen wurde die räumliche
Verteilung des Eichenjungwuchses als zufällig angenommen. Anders als bei typischen
Pionierbaumarten wie Kiefer oder Birke bilden Eichenarten vergleichsweise große und
schwere Samen aus. Dies hat einen relativ kleinen Jungwuchskegel um den Mutterbaum zur
Folge, in dem sich, ausgehend vomMutterbaum, ein absteigender, theoretischer Gradient der
Jungwuchsdichte bildet. Abbildung 2.1 zeigt beispielhaft eine Photographie eines solchen
Jungwuchskegels. Es ist deutlich zu sehen, dass bereits nach wenigen Metern die Dichte des
Jungwuchses zurück geht bis kaum noch Jungwuchspﬂanzen zu erkennen sind.
Ein sehr wichtiger Faktor bei der Verbreitung der schweren Eicheln ist der Eichelhäher
(Garrulus glandarius L.), der sich versteckte Depots mit Eicheln anlegt, die nicht alle wieder
aufgefunden werden und gegebenenfalls keimen. Typisch für diese Hähersaaten sind zufällig
verteilte Nester mit wenigen Individuen, die sehr eng beieinander stehen.
Abbildung 2.1.: Photographie (Aufnahme: 23.05.2017; Photograph: Hans Hamkens) eines
Stieleichen-Jungwuchskegels um einen einzelnen Mutterbaum in einem Stieleichen-
Hainbuchenwald auf der Weißiger Höhe in Tharandt.
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Es wird deutlich, dass für die räumliche Verteilung von Eichen-Jungwuchs geeignete Modelle
verwendet werden sollten. Einen Ansatz hierfür könnte insbesondere Bossema (1979) für
die Berücksichtigung von Hähersaaten liefern.
Eine Steigerung des Potentials von oak-lay lässt sich ohne Zweifel durch eine Verbesserung
der Rechenleistung ermöglichen. Der Fokus sollte dabei besonders auf der Berechnung
des dynamischen Zeitschrittes ∆t liegen. Das aktuell implementierte Verfahren weist noch
deutliches Potential zur Verbesserung der Rechenleistung auf, wenn es durch Runge-Kutta-
Verfahren (Runge 1895; Heun 1900; Kutta 1901) ersetzt würde.
Die in dieser Studie genutzten Parameterwerte sind entweder Werte aus der Literatur oder
geschätzt. Um den Anforderungen künftiger Studien mit oak-lay gerecht zu werden, sollten
diese Parameter genauer bestimmt werden. Hierfür würden sich Gewächshausversuche
empfehlen, in denen einzelne Pﬂanzen isoliert aufgenommen werden.
Weiterhin ist in diesem Rahmen eine Validierung von oak-lay anzustreben. Auch hierfür
könnten Gewächshausversuche herangezogen werden. Allerdings dürften hier die Pﬂanzen
nicht isoliert, sondern einer unmittelbaren Konkurrenz ausgesetzt werden.
Es wurde bereits oben angesprochen, dass die verwendete Wachstumsfunktion für den
Jungwuchs von Brand (2005) als ungeeignet angesehen werden kann. Es ist daher von
großer Bedeutung für die Weiterentwicklung von oak-lay , dass eine Wachstumsfunktion in
Abhängigkeit der Wasserverfügbarkeit entwickelt und getestet wird.
Die Konkurrenz um die Ressource Wasser ﬁndet im oak-lay nur zwischen und innerhalb der
Entitäten Jungwuchs und Begleitvegetation statt. Der Altbestand dagegen beeinﬂusst nur die
Lichtverfügbarkeit der bodennahen Pﬂanzen. Es ist allerdings nicht von der Hand zu weisen,
dass auch der Altbestand um Wasser konkurriert. Das Problem ist allerdings die große
Einﬂussﬂäche, die ein Einzelbaum einnimmt. In oak-lay wird die Fläche in Quadratmeter
diskretisiert und alle Individuen, die sich innerhalb eines solchen Bodenstückes beﬁnden
konkurrieren zueinander um die Ressource Wasser. Altbäume nehmen deutlich größere
Flächen ein und haben daher nur einen bestimmten Anteil der Wasserﬂüsse je Bodenstück
ein. Eine Möglichkeit wäre die Nutzung eines zweiten Field-Of-Neighbourhood-Feldes (Siehe
auch Grueters et al. 2014), das vom Baum ausgeht und mit den Bodenstücken verschnitten
wird.
Weitgehend unberücksichtigt ist der Einﬂuss von verbeißenden Schalenwild auf Jungwuchs.
In der forstlichen Praxis stellen hohe Wilddichten ein großes Problem bei der Verjüngungs-
planung dar. Besonders Rehwild sucht als Konzentratselektierer gezielt bestimmte Pﬂanzen
auf und verbeißt diese. Verbiss hat keinen unmittelbaren Ausfall einer Pﬂanze zur Folge,
sondern verursacht Wachstumsveränderungen, die durch eine geschwächte Konkurrenz-
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kraft erst langfristig zum Ausfall führen kann. Da genaue Wilddichten nur sehr aufwändig
ermittelt werden können, ist eine Quantiﬁzierung des Einﬂusses einzelner Wild-Individuen
auf Verjüngung nur schwer durchführbar. Eine Integrierung von Wildverbiss in oak-lay
hätte das Potential Forschungsarbeiten diesbezüglich zu unterstützen und neue Erkenntnisse
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Diese Arbeit beschäftigt sich mit der Naturverjüngung von Traubeneiche (Quercus petraea
(Matt.) Liebl.) unter Kiefernschirm. Eine erfolgreiche Verjüngung von Traubeneiche ist
ohne menschliche Hilfe nur schwer umzusetzen. Als Ursache wird in der Literatur die Kon-
kurrenzsituation von Begleitvegetation um die Ressource Wasser besonders hervorgehoben.
Um künftige Managementmaßnahmen von Oberstand und Begleitvegetation bezüglich
der Eichenverjüngung bewerten zu können, wurde das individuen-basierte Modell oak-lay
entwickelt, das die Konkurrenz um Wasser explizit auf pﬂanzenphysiologischer Basis
berücksichtigt. Die Kombination von individuen-basierten und prozess-basierten Ansätzen
wird auch als Hybrid-Modell bezeichnet. In der Verjüngungsmodellierung ist bisher keine
Anwendung eines Hybrid-Modells bekannt, so dass es sich vermutlich um das erste Modell
seiner Art handelt.
Die Arbeit ist in drei große Arbeitsschwerpunkte aufgeteilt. Im ersten Teil wird oak-lay
detailliert vorgestellt und analysiert. Dabei kommen standardisierte Verfahren wie eine
globale Sensitivitätsanalyse oder eine Analyse der Rechenzeit mittels Landau-Symbole zum
Einsatz.
Der zweite Teil analysiert mit Hilfe von Simulationsexperimenten eine neue Methode
der Mortalitätsbeschreibung in individuen-basierten Modellen auf physiologischer Basis.
Die prozess-basierte Wasserhaushaltsberechnung des oak-lay ermöglicht die Festsetzung
einer Mortalitätsschwelle über das Druckpotential der Individuen. Für die Analysen wurde
auf Ereigniszeitanalysen zurückgegriﬀen. Konkret angewandt wurden der Kaplan-Meier
Schätzer und das semiparametrische Cox-Modell.
Der dritte und letzte Teil wendet das Modell beispielhaft in einer Reihe von Simulationsex-
perimenten an. Dabei werden unterschiedliche Managementmaßnahmen am Oberstand




Das Modell oak-lay konnte erfolgreich nachweisen, dass Hybrid-Modelle im Bereich
der Verjüngungsmodellierung entwickelt und angewendet werden können. Die globale
Sensitivitätsanalyse des Wasserhaushaltsmodells konnte die einﬂussreichsten Parameter
identiﬁzieren und das Laufzeitverhalten des Modells konnte ebenso analysiert werden. Die
Einhaltung bestimmter Selbstdiﬀerenzierungsmuster wurde über alle Simulationen geprüft.
Dabei wurde erfolgreich die Mortalität über den Wassergehalt der Individuen bestimmt. Die
Simulationsexperimente der verschiedenen Managementmaßnahmen haben gezeigt, dass
eine Anwendung als Managementtool möglich ist.
Die Entwicklung eines neuen Modelltyps bei der Verjüngungsmodellierung hat allerdings
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